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Titre : Effet de la succession temporelle des ressources végétales a I’échelle des paysages sur
les communautés de drosophiles. Cas d’étude en agrosystéme viticole suite a l'invasion par
Drosophila suzukii.

Résumé :

Drosophila suzukii est une espéce invasive, originaire d'Asie, qui a connu une expansion tres rapide depuis son introduction en 2008 en
Europe. Cette espéce pose de sérieux probléemes écologiques et agronomiques en s’attaquant a de nombreuses plantes hotes non-
cultivées ou cultivées comme le raisin. Elle est maintenant présente dans la communauté des Drosophilidae que I'on retrouve dans les
paysages viticoles. Cette communauté de drosophiles reste largement méconnue et aucune étude n'a été réalisée jusqu'a présent pour la
caractériser. Nous manquons également de données sur les effets de la fragmentation des ressources (sites d’hivernation, abris et
ressources alimentaires), dans I'espace et dans le temps, sur les dynamiques de populations de D. suzukii dans I'agrosystéme viticole. Pour
répondre a toutes ces lacunes, nous avons mis en place une étude observationnelle reposant sur un réseau de vingt parcelles de vigne
localisées dans le vignoble de Bordeaux le long de différents gradients de continuité spatiale des ressources. Nous avons cherché a évaluer
1) I'effet de la composition du paysage sur la structure de la communauté de Drosophilidae dans les paysages viticoles, 2) la dynamique
temporelle de D. suzukii sur les différentes espéces de plantes hotes sauvages présentes dans le paysage, et 3) l'effet de la distribution
spatiale et temporelle des ressources alimentaires sur les niveaux de populations du ravageur. Dans ce travail, nous avons montré que les
abondances des différentes especes de drosophiles retrouvées dans les vignes, et non leur richesse spécifique, dépendent positivement de
la proportion d'habitats semi-naturels dans le paysage environnant. Nous avons mis en évidence une différentiation temporelle entre les
deux especes dominantes de cette communauté, Drosophila subobscura en hiver et D. suzukii en été et en automne. Par ailleurs, nous
avons caractérisé la dynamique temporelle de D. suzukii sur cing fruits de plantes hotes présentent dans le paysage (gui, cerise, sureau
noir, mdre sauvage et raisin) qui assurent une continuité temporelle des ressources alimentaires a I'échelle de I'année. Néanmoins, nos
travaux montrent que la prise en compte de la distribution spatiale et temporelle de ces ressources alimentaires dans le paysage
n’améliore pas les qualités prédictives du modeéle statistique cherchant a prédire les niveaux de population de I'insecte sur la base de
I'occupation des sols autour des parcelles viticoles. Ce travail a permis de démontrer qu'un ravageur invasif, qui integre une communauté
d'insectes natifs, peut s'implanter dans I'habitat sauvage en bordure de parcelles agricoles d'une région donnée en passant sur différentes
ressources au cours de son cycle biologique avant de s'attaquer a la plante cultivée. Ces approches d'écologie du paysage représentent des
leviers intéressants pour comprendre la dynamique des populations d'une nouvelle espéce invasive et permettre ainsi une éventuelle
définition de zones favorables a son abondance.
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Title : Effect of the temporal succession of plant resources at the landscape scale on drosophila
communities. Case study in wine agrosystem following the invasion by Drosophila suzukii.

Abstract :

Drosophila suzukii is an invasive species, native to Asia, which has expanded very rapidly since its introduction in 2008 in Europe. This
species poses serious ecological and agronomic problems by attacking the fruits of many non-cultivated or cultivated host plants such as
grapes. It is now present in the Drosophilidae community found in wine-growing landscapes. This drosophila community remains largely
unknown and no studies have been carried out so far to characterise it. We also lack data on the effects of resource fragmentation
(wintering sites, shelter and food resources), in space and time, on the population dynamics of D. suzukii in the wine-growing agrosystem.
To address all these shortcomings, we set up an observational study based on a network of twenty vineyard plots located in the Bordeaux
vineyard along different gradients of spatial continuity of resources. We sought to assess 1) the effect of landscape composition on the
structure of the Drosophilidae community in vineyard landscapes, 2) the temporal dynamics of D. suzukii on the fruits of different wild host
plant species present in the landscape, and 3) the effect of the spatial and temporal distribution of food resources on the pest's population
levels. In this work, we showed that the abundance of the different species of fruit flies found in vineyards, and not their species richness,
is positively dependent on the proportion of semi-natural habitats in the surrounding landscape. We highlighted a temporal differentiation
between the two dominant species of this community, Drosophila subobscura in winter and D. suzukii in summer and autumn.
Furthermore, we characterised the temporal dynamics of D. suzukii on five fruits of host plants present in the landscape (mistletoe, cherry,
black elder, wild blackberry and grape) which ensure temporal continuity of food resources on a year-round scale. Nevertheless, our work
shows that taking into account the spatial and temporal distribution of these food resources in the landscape does not improve the
predictive qualities of the statistical model seeking to predict the insect's population levels on the basis of land use around the vineyard
plots. This work has demonstrated that an invasive pest, which integrates a native insect community, can establish itself in the wild habitat
at the edge of agricultural plots in a given region by passing over different resources during its life cycle before attacking the cultivated
plant. These landscape ecology approaches represent interesting levers for understanding the population dynamics of a new invasive
species and thus enable the possible definition of areas favourable to its abundance.
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Préambule

N

Cette thése cherche a analyser les effets de la continuité/discontinuité temporelle des
ressources végétales sur la dynamique des populations de Drosophilidae a I'échelle des paysages
viticoles . Pour cela, ce travail s’est principalement appuyé sur le modele Drosophila suzukii, espéce
invasive récente dans le paysage viticole bordelais.

Les agrosystemes sont des milieux particuliers, car anthropisés de maniéere plus ou moins intense
selon les filieres de production. C'est notamment le cas de la vigne, une culture pérenne, largement
cultivée en monoculture a I'échelle mondiale. La zone d'expérimentation que nous avons retenue
pour notre étude est localisée dans le libournais, une grande zone de I'est du vignoble de Bordeaux.
Ce vignoble est caractéristique de la production viticole régionale : plusieurs milliers d'hectares
concentrés et limités en bordure par I'extension urbaine croissante, des foréts de feuillus et de
coniferes plus ou moins cultivées et la Dordogne avec de nombreux étangs. Ce paysage viticole,
comme tout paysage agricole, est fragmenté avec des ilots d'habitats semi-naturels qui servent
autant de refuges que de lieux de concentration des ressources. Ces paysages faconnés par I'homme
depuis des siécles vont affecter les déplacements des especes végétales ou animales. Parmi les
populations animales, les insectes vont eux s'adapter a ces contraintes et établir des communautés
en fonction des habitats présents. Ces communautés peuvent étre modifiées par l'introduction
d'espéces invasives et exotiques. La vigne est un modele intéressant pour étudier cela car c'est une
culture qui a subi plusieurs phases d'invasions biologiques bien connues, tant au niveau
entomologique que pathologique. L'impact de ces invasions biologiques a ainsi entrainé des
changements majeurs pour cette culture. Depuis 1850, les pratiques culturales de la vigne ont été
fortement modifiées, avec par exemple la replantation de tout le vignoble avec des portes greffes
résistants au phylloxéra, et donc I'abandon de nombreuses variétés de vignes locales. On a assisté
également a la mise en ceuvre d'une protection phytosanitaire intense pour palier aux épidémies
dévastatrices générées par certaines espéces invasives (mildiou, oidium, eudémis...). Cette
protection chimique effective depuis le milieu du XIX*™ siécle fait actuellement de la vigne une des
cultures utilisant le plus les intrants phytosanitaires en France et en Europe.

Le modele entomologique abordé durant ce travail concerne les drosophiles, modéle biologique bien
connu, mais peu étudié en viticulture. La mouche du vinaigre accompagne les vendanges et la
vinification depuis les temps anciens et est associée a la pourriture acide des grappes. Modele de
laboratoire par excellence, facile a élever et a cycle court, cette famille de Diptéres est tres peu
étudiée en condition naturelle et a I'échelle de la communauté. Pour la culture de la vigne, aucune
étude de ce genre n'a encore été conduite sur la communauté des drosophiles, qui regroupe des
populations dont certaines espéces sont des ravageurs du raisin comme Drosophila suzukii. Cette
espece est venue compléter tout récemment la communauté de drosophiles de I'agrosysteme
viticole. Drosophila suzukii est une espece exotique qui a été identifiée en Europe pour la premiere
fois en Espagne et en Italie. Elle présente la particularité de perforer les fruits sains pour y pondre, ce
qui représente une différence comportementale et écologique majeure par rapport aux autres
especes qui étaient présentes en Europe jusqu'alors. Cette nouvelle espéce, polyphage elle aussi, et
s'attaquant préférentiellement a différents fruits ‘rouges’, s'est rapidement développée dans le
paysage viticole. Des lors de nombreuses interrogations sur son réle de ravageur direct (par
destruction de baies) ou indirect (en tant que précurseur de pourriture acide) sont apparues chez les
viticulteurs et dans le milieu scientifique et technique. Comprendre la composition d'une
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communauté et son évolution temporelle permet une meilleure compréhension de I'écosystéme
dans lequel celle-ci vit et le mode de fonctionnement de ce dernier. L'avancée des connaissances
relatives a la communauté des drosophiles dans le paysage viticole devient alors nécessaire pour
mieux comprendre et anticiper les variations dans le vignoble de populations comme celles de D.

suzukii. On ne peut dissocier I'approche a I'échelle de la communauté de |'approche a I'échelle de la

population. Il est donc nécessaire de mettre en ceuvre des études scientifiques pour répondre aussi

bien aux questionnements relatifs a la communauté des drosophiles que ceux relatifs a la population

de D. suzukii.
Ce travail de these abordera ainsi comme objectifs scientifiques :

1) la caractérisation de la communauté des drosophiles du vignoble et l'effet de la
composition du paysage sur celle-ci,

2) la détermination de la dynamique temporelle de D. suzukii sur les différentes espéeces de
plantes hotes présentes dans le paysage viticole,

3) la compréhension du réle de la distribution spatiale et temporelle des ressources sur les
niveaux de population de D. suzukii dans le vignoble.



I. Le paysage, un élément important en écologie et en agriculture

Les parameétres de composition et de configuration du paysage ont une influence sur les
systemes écologiques, et chaque paysage peut avoir des propriétés différentes (Pasimeni et al.,
2019). Ainsi, par exemple, la majorité des études sur I'hétérogénéité de I'habitat montrent une
corrélation positive avec la diversité des espéces animales (Tews et al., 2004). L'activité humaine a
presque completement transformé, érodé et fragmenté les paysages naturels existants, ne laissant
qu'un nombre limité de zones naturelles, dans une matrice souvent fortement anthropisée (Pasimeni
et al., 2019). Cette anthropisation est due a I'expansion de I'agriculture et son intensification, a la
conversion des habitats naturels pérennes en parcelles cultivées, aux pratiques culturales (par
exemple le brulis, le travail du sol et la rotation des cultures) en plus des autres actions comme le
développement urbain, routier et industriel (Dobson et al., 1997; Pasimeni et al., 2019; Tscharntke et
al., 2005a). On estime a prés de 43% de la surface terrestre qui a ainsi été convertie a des fins
anthropiques (Barnosky et al., 2012). Plusieurs cultures (e.g., riz en Asie, blé en Europe de |'ouest) ont
atteint leur plateau de rendement ou leurs gains de rendement diminuent (Grassini et al., 2013). Ce
phénoméne, couplé a la flambée des prix de certaines denrées alimentaires, entraine la conversion
des terres sauvages en exploitations agricoles a I'échelle planétaire (Cassman and Grassini, 2020). Ces
changements environnementaux anthropiques générent une perte d'habitat pour de nombreux
organismes vivants, ce qui se traduit par la crise actuelle d'extinction des espéeces et de perte de la
biodiversité (Fahrig, 2003; Foley et al., 2005; Rockstrom et al., 2009; Tilman et al., 1994). Ces
processus entrainent une diminution de la taille des populations et un risque croissant d'extinction
de nombreuses especes terrestres (Tittensor et al.,, 2014), affectent le fonctionnement des
communautés (Fahrig, 2003) et favorisent la propagation des espéces invasives (Gonzalez-Moreno et
al., 2014; Harper et al., 2005; La Morgia et al., 2011). Bien que les études divergent sur l'effet sur les
abondances, de nombreux ravageurs des cultures et leurs ennemis naturels tirent profit des habitats
non cultivés avoisinants les cultures (Karp et al., 2018). Cependant, I'impact de la continuité
temporelle des ressources sur les dynamiques de ces populations d’insectes restent peu connu.

| 1. Définition d'un paysage

Le paysage est un niveau d'organisation des systemes écologiques supérieur a I'écosystéme
caractérisé par son hétérogénéité et sa dynamique gouvernée par les activités humaines (Burel and
Baudry, 1999). C'est un espace qui est spatialement hétérogéne en ce qui concerne au moins un
facteur d'intérét (Turner et al., 2001). Il se définit aussi comme une mosaique spatiale (ou de patchs)
d’habitats ou composantes biophysiques et socio-économiques en interaction (Wu, 2019). Un patch
peut étre défini comme une surface relativement homogene qui se distingue de son environnement
par sa nature ou son apparence a une échelle donnée (Hamilton, 2017; Pasimeni et al., 2019; Wu,
2019). L'ensemble des patchs constitue, a une échelle donnée, la mosaique du paysage (Pasimeni et
al., 2019). On distingue ainsi un biome ou une bio-région qui est un vaste paysage avec des
conditions écologiques globales caractéristiques. Un biome peut étre convenablement décrit par la
physionomie générale du paysage (e.g. désert, taiga, savane...) (Zwick, 2003). A échelle plus fine, on
distingue les paysages de types forestiers, urbanisés, de milieu humide, désertique, de prairie (Wu,
2019). L'écologie du paysage va représenter la science qui étudie I'interaction entre les structures
spatiales que sont les paysages et les processus écologiques (Burel and Baudry, 1999), c'est-a-dire les
causes et les conséquences de I'hétérogénéité spatiale a différentes échelles (Turner et al., 2001).



I 1 a. Les différents habitats du paysage

L'habitat désigne une zone qui peut étre utilisée par un organisme particulier pour assurer sa
survie et/ou sa reproduction (Stamps, 2008). Il peut étre étudié a différentes échelles spatiales, allant
des microhabitats qui contiennent les facteurs dont un individu a besoin pour mener une activité
particuliere (par exemple, la recherche de nourriture ou la reproduction), aux macrohabitats qui
contiennent tous les facteurs nécessaires pour soutenir une population d'un organisme donné. On
distingue ainsi différents types d'habitats (par exemple forestier, prairie, urbain...) qui ont chacun
leurs caractéristiques (Rust, 2003; Tscharntke et al., 2003; Wood and Storer, 2003). lls constituent
des environnements et des niches écologiques vraiment particuliers. Par exemple, dans les ilots
urbains la température enregistrée est jusqu'a 10°C supérieure a celle de la végétation de
|'écosystéme avoisinant (Arnfield, 2003).

Un habitat approprié est une zone qui contient les facteurs (biotiques ou abiotiques) qui déterminent
si cette zone peut étre utilisée par les membres d'une population. Cet habitat peut rester vide
jusqu'a ce qu'il soit colonisé naturellement (par dispersion) (Stamps, 2008). Ces habitats peuvent étre
sélectionnés par les organismes (Hamilton, 2017; Stamps, 2008). Ce choix est ainsi réalisé parmi des
patchs ou des habitats qui difféerent par une ou plusieurs variables telles que la disponibilité de la
nourriture ou le risque de prédation, qui influencent la fitness de I'organisme (Hamilton, 2017). Cette
sélection sera plus importante pour les organismes qui ont des capacités de déplacement élevées
comme les animaux mobiles (Stamps, 2008).

I1b. L'étude d’un paysage

L'analyse de la complexité du paysage dans des cercles imbriqués d'une centaine a des
milliers de métres de diamétre permet de déterminer quelle échelle spatiale est susceptible
d'influencer les populations (Tscharntke et al., 2005a). Selon la taille fixée du diamétre de ces cercles,
le calcul des composantes est différent (Fig. 1). La dimension de ces cercles varie aussi selon les
espéces. Cette étendue spatiale, appelée échelle de I'effet (ou étendue spatiale), sera celle ou la
structure du paysage prédira le mieux la réponse de la population (Jackson and Fahrig, 2012). Par
exemple les études sont menées sur des échelles variant d'une dizaine de meétres a une dizaine de
km pour les invertébrés. Toutefois une utilisation d'échelle spatiale inadaptée peut conduire a un
conclusion erronée sur l'effet du paysage (Jackson and Fahrig, 2015). Beaucoup de facteurs peuvent
rentrer en jeu et il n'est pas évident de déterminer avec précision cette échelle d'effet (Miguet et al.,
2016). Empiriquement, les capacités de dispersion des espéeces sont prises en compte pour définir les
rayons de paysage a étudier (Jackson and Fahrig, 2012). Il faut également tenir compte du grain, c'est
a dire le plus haut niveau de résolution spatiale possible dans un ensemble de données (Turner et al.,
2001), qui peut influencer I'échelle d'effet (Jackson and Fahrig, 2015). La taille du grain est la plus
petite échelle a laquelle un organisme reconnait I'hétérogénéité spatiale (Baguette and Van Dyck,
2007).

L'étude du paysage va nécessiter des informations spatiales qui sont issues de la prospection sur le
terrain, de photographies aériennes et de la télédétection par satellite (Wu, 2019). Le calcul de
métriques décrivant pour les patchs la composition (lesquels et ou sont-ils ? soit la variété et
I'abondance des types de patchs) et/ou les propriétés de configuration (comment sont-ils arrangés ?
soit leur distribution physique ou spatiale) vont ainsi étre réalisés (Dunning et al., 1992; Pasimeni et
al., 2019) (Fig. 2).



80 1
3 o
S 60 3
FEEERRE
(V]
) $ o ! o
S2{ o
Zz .

4
o+———— - - -
0 1 2 3 4 5 6 7

Spatial scale (km)

Figure 1 : Contexte paysager dans les agroécosystemes : (a) Secteur paysager montrant des cercles imbriqués de 500
a 6000 m de diametre autour d'un point central, définissant différentes échelles spatiales qui peuvent influencer les
populations ; b) Evolution de la surface non cultivée (superficie non convertie en champs arables) en fonction d'un
diamétre croissant du secteur du paysage et dans chaque diamétre, montrant la grande variation au sein et entre les
échelles spatiales (d'aprés (Tscharntke et al., 2005)).

Ces 2 approches sont utiles pour décrire comment le paysage affecte les processus au niveau des
populations d'organismes (Dunning et al., 1992). On va ainsi calculer des indicateurs paysagers de
type:

- composition = on y trouve la quantité d'habitats dans un paysage exprimé par le calcul du
pourcentage de patchs d'un habitat donné dans le paysage (McGarigal and Marks, 1995). Cette
mesure est importante pour évaluer les effets de la couverture et de I'utilisation des terres sur la
biodiversité et les services écosystémiques (Spiesman et al., 2020). Il existe d'autres indicateurs
comme le nombre de type de patchs, le nombre de points de patchs... (McGarigal and Marks, 1995).
Certains indicateurs sont des mesures d'hétérogénéité de la composition, avec notamment la
diversité de l'occupation des sols (Gamez-Virués et al., 2015) ou I'hétérogénéité de composition
contrastée (Plecas et al., 2014).

- configuration = on y regroupe des mesures de distances avec la somme des longueurs de
bordures par type de patch ou la distance moyenne du plus proche voisin (McGarigal and Marks,
1995). On peut aussi calculer des indices basés sur des moyennes, telle la taille moyenne des
parcelles dans le paysage environnant (Gdmez-Virués et al., 2015) ou la distance euclidienne
moyenne entre la bordure et tous les patchs (Mhlner et al., 2010). Des indicateurs de colts peuvent
également étre calculés comme la valeur de moindre co(t au patch le plus favorable ou la moyenne
des co(ts avec I'ensemble des patchs (Muhlner et al., 2010).

Ces indicateurs seront utilisés par la suite pour répondre a des questions de recherche : comment la
nature du paysage influe-t-elle la propagation de perturbations, telles que les infestations de
ravageurs, les maladies et les especes invasives (Wu, 2019).



(d}

Increasing compogitional heterogeneity

Increasing configurational heterogeneity

Figure 2 : lllustration des deux grands axes de I'hétérogénéité spatiale : hétérogénéité de composition et/ou de
configuration. Chaque grand carré est un paysage et les différentes couleurs représentent les différents types de
couverture au sein des paysages. L'hétérogénéité de la composition augmente avec le nombre croissant etou
I'uniformité des types de couverture. L'hétérogénéité de la configuration augmente avec la complexité croissante du
schéma spatial (D'apres (Fahrig et al., 2011)).

| 1 c. L'effet du paysage sur les organismes

Les organismes sont généralement regroupés et limités aux habitats répondant aux
exigences écologiques particulieres de I'espéce. Les facteurs abiotiques ou la présence de plantes
hotes ou de nourritures particulieres, mais aussi l'absence de prédateurs, de parasites, de
concurrents et autres, peuvent étre importants pour déterminer leur présence (Zwick, 2003). Les
animaux vont ainsi se déplacer d'habitat en habitat. Chez ceux-ci, les différentes fonctions de
mouvement sont liées a la survie et a la reproduction. Le risque principal durant le mouvement est
alors la mortalité. Néanmoins les espéeces qui évoluent dans un paysage avec une forte couverture
d'habitat devraient connaitre relativement moins de risques lors de leurs déplacements puisque la
plupart de leurs déplacements se font a lintérieur d'un méme habitat (Fahrig, 2007).
L'homogénéisation de I'habitat facilite donc la propagation d'une population dans les paysages
(Schowalter, 2016), contrairement aux patchs d'habitats non adaptés qui peuvent l'interrompre
(Onstad et al., 2003).

L'accroissement des surfaces d'habitats a tendance a faire augmenter la biodiversité, c'est
notamment le cas des grandes surfaces d'eau qui hébergent une diversité élevée d'insectes
aquatiques (Paradise, 2004). Chez les oiseaux, le contexte paysager aussi est primordial car une forte
proportion de foréts a tendance a étre plus riche en especes (Pithon et al., 2016). C'est aussi le cas
chez les insectes ou les papillons sont plus divers dans les patchs d'habitats plus grands. En effet, les
especes de papillons généralistes colonisent toutes les tailles de patchs contrairement a celles
spécialistes qui évitent les patchs petits en faveur de ceux plus grands (Summerville et al., 2002). On
peut assimiler cela a la théorie de la "Biogéographie des fles" pour laquelle la diversité en espéces
dépend de la taille de I'lle (MacArthur and Wilson, 1967).



L'instabilité de I'habitat a aussi un impact important sur les organismes. Notamment, la gestion des
foréts a un effet sur la richesse spécifique totale, avec une valeur supérieure dans celles qui sont non
gérées (Paillet et al., 2010). L'instabilité générée peut réduire la diversité aux seules espeéces
tolérantes aux perturbations ou aux modifications des conditions apres la perturbation. Les animaux
du sol dans les prairies sont de bons exemples car ils sont affectés différemment par les contraintes
anthropiques selon leur taxinomie, avec les oribates qui sont trés affectés contrairement aux
collemboles et aux mésostigmates (Cole et al., 2008).

| 2. Disponibilité des ressources et dynamique des populations

Les animaux ont des besoins importants d'habitats différents et ils se déplacent pour
plusieurs raisons, pour acquérir de ressources, pour fuir les prédateurs ou les autres agents de
mortalité, pour éviter la compétition (e.g. dispersion des naissances), et pour étre pres de leurs
congéneres pour l'accouplement et les autres interactions sociales (attraction conspécifique) (Fahrig,
2007; Tews et al., 2004). La stratégie de recherche de nourriture représente un compromis entre les
colits (en termes de croissance et de survie réduites) de la recherche, de I'alimentation avec des
aliments moins adaptés et de I'exposition aux prédateurs (McArthur et al., 2014). Les herbivores sont
eux rarement limités sur le plan alimentaire, ils semblent le plus souvent soumis a la prédation, et ils
ne sont donc pas susceptibles de rivaliser pour les ressources communes (Hairston et al., 1960). C'est
parmi ces herbivores que I'on trouve la coexistence sans preuve de compétition pour les ressources.
On peut les assimiler a une guilde, soit un groupe d'espéeces qui exploite la méme classe de
ressources environnementales dans un but similaire, ou simplement qui désigne communément les
especes ayant des chevauchements d'exigences en matiére de ressources (Simberloff and Dayan,
1991).

| 2 a. La notion de ressource

Une ressource se définit comme toute substance ou facteur qui peut entrainer une
augmentation des taux de croissance a mesure que sa disponibilité dans I'environnement augmente
et qui est consommeée par un organisme (Tilman, 1982). On trouve par exemple les espaces ouverts,
les sites physiques favorables, la nourriture. Contrairement a ce qui est non consommable comme les
facteurs physiques ou biologiques. C'est une structure clé, c'est a dire une structure spatiale qui
fournit une alimentation, des abris ou des "biens et services" cruciaux pour les especes. Un retrait de
cette structure réduirait significativement la diversité animale (Tews et al., 2004). Cette ressource
exerce une force de régulation dite "Bottom up" ou ascendante sur les populations d'animaux ou
autres (Hunter et al., 1997; Pace and Cole, 1994). Par exemple la complexité de I'architecture des
plantes individuelles ou du couvert végétal peut affecter la diversité de la faune associée (Lawton,
1983). Cette force de régulation est différente de celle dite "Top-down" ou descendante qui est
exercée par la prédation.

On distingue 2 types de ressources (Dunning et al., 1992) :

- celles non substituables (la recherche de nourriture, les sites d'hivernation, les sites de
reproduction) qui sont nécessaires durant le cycle de vie d'une espéce,

- celles substituables (ressources identiques ou similaires), souvent ce sont des ressources
nutritives de différentes qualités.



Quand les ressources sont limitées, la compétition intraspécifique empéche la croissance d'une
population au-dela de la capacité de charge de I'habitat. La compétition intraspécifique se produit
lorsqu’au moins deux especes sont en concurrence pour la méme ressource (Elkinton, 2003).

Si les ressources adéquates deviennent plus abondantes, la découverte des ressources deviendra
plus facile et les populations qui en dépendent augmenteront (Schowalter, 2016). Ainsi une
ressource limitée qui devient plus abondante, permet aux espéces associées de le devenir aussi,
jusqu'a ce que certains autres facteurs deviennent limitant (Cole et al., 2008; Siemann, 1998). Par
exemple, les plantations intensives de monocultures agricoles ou sylvicoles (hotes) établissent les
conditions nécessaires pour que certaines espéces (ravageurs) atteignent des niveaux de populations
épidémiques dans I'ensemble du paysage, en réduisant la disponibilité des ressources partagées avec
d'autres espéeces mais en fournissant des ressources en tant que proies pour les prédateurs (Polis et
al., 1997).

| 2 b. Les déplacements des animaux en lien avec les ressources

Le mode de dispersion des organismes détermine leur acces a de nouveaux habitats, a des
ressources et des environnements appropriés, a l'accouplement, aux abris, et la possibilité
d'échapper a des conditions environnementales défavorables (Moretti et al., 2017). Cette forme de
dispersion est une forme de mouvement actif qu'un animal utilise pour se déplacer d'un endroit a un
autre. La capacité de voler contribue ainsi énormément a la capacité des insectes a se disperser
(Schowalter, 2016).

Chez les animaux, notamment les insectes, le déplacement est fonction des ressources et se résume
a deux grandes catégories (Dingle, 2003) :

- fonction des ressources et/ou un domaine de vie, soit pour le maintien dans les lieux en
effectuant la recherche de ressources (alimentaires, abris, reproductives), la communication et le
comportement territorial, ou soit pour I'exploration d'un nouveau territoire pour laquelle la réponse
aux ressources est facultative ;

- non fonction d'une ressource ou d'un domaine de vie, mouvement non distrait avec une
cessation amorcée par le mouvement lui-méme. C'est la migration, pour laquelle les apports
sensoriels des ressources n'arrétent pas le mouvement car les réponses aux ressources sont
supprimées ou suspendues ou du moins minimisées durant celle-ci.

Comme les ressources sont distribuées en patchs, les déplacements des animaux entre les patchs
sont de quatre types (Taylor et al., 1993), correspondant aux processus écologiques agissant a
I'échelle du paysage (Dunning et al., 1992). Ces processus sont une notion de distance
contrebalancée par la connectivité du paysage. Cette connectivité détermine la capacité de I'animal a
atteindre les patchs de ressources ou a faire un mouvement d'un point a un autre (Taylor et al.,
1993), et sous-tend la capacité du paysage a faciliter ou entraver le mouvement entre les patchs de
ressources (Fagan et al., 1999). Elle peut étre envisagée sous deux angles : la connectivité structurelle
(liee a la configuration spatiale des parcelles d'habitat dans le paysage, comme la proximité ou la
présence de barrieres) et la connectivité fonctionnelle (ou maniére dont le comportement d'un
organisme disperseur est affecté par la structure et les éléments du paysage) (Baguette and Van
Dyck, 2007). Cette connectivité fonctionnelle peut se résumer a la capacité d'un paysage a étre
traversé par un organisme (With et al., 1999). Elle inclue deux composantes (Stevens et al., 2004;
Wiens et al., 1997) : a) la viscosité ou résistance du patch qui est le degré d'entrave ou de stimulation



des individus a se déplacer, et b) la perméabilité des frontieres qui est la probabilité de franchir une
frontiere entre deux composantes du paysage.

Ainsi, les animaux se déplacent pour :

1) Acquérir un ensemble complet de ressources pour répondre a leurs besoins = principe de
complémentation du paysage.
Pour une espéce animale qui a besoin de ressources non-substituables pour son cycle de vie, si
celles-ci sont réparties dans différents patchs, plus ces patchs sont proches, plus les zones abritent
des individus de cette espéece (Fig. 3) (Dunning et al., 1992). Si la connectivité est plus élevée dans ces
régions, les animaux de ces zones pourront accéder plus facilement aux patchs et pourront ainsi
compléter leurs besoins en ressources plus facilement (Taylor et al., 1993).

Le terme "complémentation du paysage" décrit la mesure dans laquelle la structure du paysage
facilite le mouvement entre (ou I'accés a) différents types d'habitat requis (Dunning et al., 1992). La
complémentation des ressources, elle, fait référence a I'utilisation des ressources par un individu a
une échelle spatiale fine (Tilman, 1982).

Figure 3 : Principe de complémentation du paysage. Une espéce a besoin de ressources non substituables qui se
trouvent dans deux habitats (ombragé et ouvert). Les régions du paysage ou les deux habitats sont relativement
proches (zone A) abriteront plus d'individus que les régions ou un habitat est relativement rare (zone B) (D'aprées
(Dunning et al., 1992)).

2) Compléter les ressources existantes avec celles des patchs supplémentaires = principe de
supplémentation du paysage.
Les individus d'une zone donnée sont plus a méme de pouvoir combler leurs besoins en ressources
substituables s'ils sont entourés de patchs de ce type de ressources (Fig. 4) (Dunning et al., 1992).
Néanmaoins, si la zone autour de ces individus a une connectivité plus élevée malgré le faible nombre
de patchs ressources différentes, les animaux de cette zone peuvent accéder a d'autres parcelles plus
facilement que les animaux d'une zone certes avec beaucoup de patchs de ressources différentes
autour mais moins accessibles (Taylor et al., 1993).



Figure 4 : Principe de supplémentation du paysage. Une espéce a besoin des ressources qui se trouvent dans les
parcelles d'habitat ombragées. Les parcelles A et B sont trop petites pour soutenir des populations a elles seules.
Cependant, la parcelle A peut soutenir une population si les individus peuvent supplémenter leurs niveaux de
ressources en se déplagant vers des parcelles fournissant des ressources identiques ou similaires, a condition que
ces parcelles se trouvent dans une partie accessible du paysage local (ovale foncé) (D'aprés (Dunning et al., 1992)).

3) Maintenir les populations de puits depuis les sources = principe de source-puits.

Un patch riche en individus (source) peut générer un excédant d'individus qui permet le maintien de
la population locale d'un patch pauvre (puits), déficitaire en individus grace aux individus disperseurs
issus de la source (Fig. 5) (Dunning et al., 1992). Toutefois, un puits facilement accessible a partir
d'une ou plusieurs sources peut contenir plus d'animaux qu'un puits mal connecté. De méme, une
source mal connectée générera moins d'individus vers le puits qu'une source bien connectée. La
recolonisation des patchs peut étre retardée en raison de l'incapacité des animaux a atteindre les
patchs, et non parce que les patchs sont inadaptés (Taylor et al., 1993). Ce concept souligne que la
dispersion permet a certaines populations de persister, ce qui ne serait pas possible en |'absence de
dispersion (Gundersen et al., 2001).

sink

H

Figure 5 : Principe de sources et puits. L'espéce occupe deux types d'habitat : un type de parcelle riche (source =
"source" : parcelles ouvertes) capable de produire un exces d'individus, et un type de parcelle pauvre (puits = "sink":
parcelles ombragées) qui ne produit pas assez d'individus pour maintenir la population locale. Les populations dans
les zones de puits dépendent de disperseurs (fleches) provenant de sources proches (D'aprées (Dunning et al., 1992)).

4) Se concentrer en cas de perméabilité des frontiéres entre les patchs contigus = principe
de I'effet de voisinage.

L'abondance d'une espece dans un patch particulier peut étre plus fortement affectée par les
caractéristiques des zones contigués que par celles des zones plus éloignées du paysage considéré.
En effet, les ressources de ces zones contigués sont généralement plus accessibles que celles de
zones plus éloignées (Fig. 6) (Dunning et al., 1992). La capacité d'un organisme a utiliser les
ressources des patchs adjacents dépend de la nature de la bordure entre les patchs, de la forme et
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de la taille du patch lui-méme. Mais une zone éloignée dans un paysage a forte connectivité exercera
des effets de voisinage plus importants qu'une zone plus proche dans un paysage a faible
connectivité. Lorsque la connectivité est nulle, le voisinage est limité a la zone focale elle-méme
(Taylor et al., 1993).

.

7

Figure 6 : Principe d'effets de voisinage. Les effets de frontiére sont un type d'effet de voisinage. Les individus
disperseurs (fleches) de la zone centrale du type d'habitat A se déplacent dans les zones voisines si les limites sont
perméables (Habitat A) ou semi-perméables (Habitat B). Les disperseurs ne peuvent pas coloniser I'habitat C, dont la
limite est imperméable. (D'aprées (Dunning et al., 1992)).

| 2 c. L'effet de la continuité temporelle des ressources sur les insectes

Les processus évoqués précédemment sont des processus spatiaux essentiellement et ne
considerent pas explicitement la dimension temporelle. La prise en compte de la continuité
temporelle des ressources sur les dynamiques de populations et de communautés reste assez
théorique (Schellhorn et al.,, 2015). Une rupture de cette continuité peut avoir un impact sur la
densité des populations d'une espéce donnée. Ces auteurs théorisent ainsi 3 scénarii de
configuration des ressources dans le paysage pouvant impacter les individus (Fig. 7) : la continuité
dans le temps, le goulot d’étranglement a une date donnée ou une interruption prolongée.

(A) (8)

scénarii de
ressources dans

paysage /—\
L S—

O O— U
d’'etranglement

densité de population
)E

Quantité de ressources/km?

]
o .- i '
: /- . interruptions \l, v
printemps éte automne hiver /\ -
p ~
F

Saisonnalité et durée desressources

Temps

TRENDS in Ecology & Evolution

Figure 7 : Les 3 scénarii de configuration des ressources dans le paysage pouvant impacter les densités de
populations des individus (d'aprés (Schellhorn et al., 2015)).
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Les différences dans la composition des habitats entre les paysages peuvent donner des modeles
temporels différents de disponibilité des ressources pour les individus mobiles (Spiesman et al.,
2020). Dans le cas des ressources qui émergent de facon asynchrone dans des parcelles d'habitats
différents, cela créé un ensemble de patchs temporairement complémentaires qui réduisent les
déficits de ressources et entraine un approvisionnement continu de ressources a I'échelle du paysage
pour les especes mobiles. Ce processus peut étre qualifié de "Complémentation temporaire des
ressources"”. La dimension temporelle complexe de la disponibilité des ressources peut avoir des
conséquences sur la dynamique des populations d'espéces. Pour les espéces généralistes avec une
variation temporelle plus faible des ressources basales, on note une augmentation de I'abondance a
I'échelle du paysage. Les especes généralistes bénéficient davantage de la complémentarité des
ressources temporelles de ['habitat que celles spécialistes. Cela est possible si ces espéces
généralistes mobiles peuvent utiliser plusieurs types de ressources qui apparaissent dans différents
endroits au cours de la saison.

Les études sur les processus de complémentarité temporelle des ressources ont été surtout réalisées
sur les insectes utiles (Spiesman et al., 2020), dont les pollinisateurs. Ces insectes utiles sont des
fournisseurs d'un des services de régulation clés (Gutierrez-Arellano and Mulligan, 2018), la
pollinisation qui a un effet direct sur le bien-étre économique (Lyons et al., 2005). On lui attribue
ainsi le terme de "service écosystémique" (Daily, 1997). Les insectes pollinisateurs s'alimentent a
|'échelle du paysage et dépendent de ressources florales trés variables dans |'espace et le temps
(Frankl et al., 2005). C'est notamment le cas des abeilles sauvages (Mallinger et al., 2016; Mandelik et
al.,, 2012). En effet, les abeilles sauvages peuvent bénéficier de I'existence des ressources florales
temporaires asynchrones dans les paysages hétérogenes (Mallinger et al., 2016; Mandelik et al.,
2012). La variation temporelle de la floraison est un estimateur important qui explique la
disponibilité des ressources florales dans les milieux semi-naturels (Szigeti et al., 2016). Les
changements anthropogéniques de I'utilisation des terres peut diversifier les paysages en créant des
habitats complémentaires qui maintiennent la continuité et la diversité des ressources globales pour
ces pollinisateurs (Mallinger et al., 2016).

I 3. Interactions entre le paysage et les agrosystemes

La conversion des habitats naturels est le principal impact de I'homme sur I'environnement
naturel (Dobson et al., 1997). Cette évolution du contexte paysager peut affecter les assemblages de
communautés et donc la dynamique de la biodiversité. Dans le cas des paysages agricoles, il a été
démontré qu'il y a beaucoup d'échanges d'arthropodes entre les habitats cultivés et ceux non
cultivés, naturels ou semi-naturels (Rusch et al., 2016a). L'aménagement de ces paysages agricoles
peut favoriser la biodiversité et le fonctionnement des services écosystémiques (Burel and Baudry,
1999). Cependant, on ignore encore dans quelle mesure la biodiversité peut étre améliorée en
modifiant la configuration du paysage tout en conservant le niveau de production agricole (Fahrig et
al., 2011).

| 3 a. Les contextes paysagers et la biodiversité

L'abondance des arthropodes dans les paysages agricoles dépend de l'interaction entre la
configuration et la composition du paysage, avec des abondances supérieures dans les paysages qui
combinent de fortes densités de bordures avec une forte proportion d'habitats semi-naturels (Martin
et al., 2019). La composition et la complexité du paysage affectent notamment la distribution des
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insectes ravageurs (Boesing et al., 2017). L'Habitat Semi-Naturel (HSN) est par exemple un réservoir
important a ravageurs (Norris and Kogan, 2000). On observe ainsi une contribution des fragments de
foréts a la diversité et a I'abondance des arthropodes dans les parcelles de cultures adjacentes (Gray
and Lewis, 2014; Lucey and Hill, 2012; Lucey et al., 2014). Les foréts sont par exemple des refuges
pour les especes de fourmis prédatrices durant les périodes ou |'environnement est défavorable dans
les cultures (travail du sol, récolte) (Santos et al., 2018). Mais cet effet spillover n'est pas toujours
démontré (Gray et al., 2016; Lucey and Hill, 2012).

Les limites de parcelles agricoles font parties intégrantes du paysage dont la structure pourrait
expliquer les différents niveaux d'infestation d'un certain nombre d'especes d'insectes nuisibles
(Letourneau et al., 2012; Ortega and Pascual, 2014; Rusch et al., 2013a; Thomson and Hoffmann,
2009). Pour les especes polyphages, exploitant différentes plantes-hotes ressources, leur présence
dans les parcelles agricoles peut résulter de leur déplacement depuis la végétation environnante. La
composition du paysage peut avoir un effet direct sur I'abondance d'un ravageur par action sur sa
dispersion, sa mortalité, sa reproduction ou via les ennemis naturels (Jenkins and Isaacs, 2007; Ricci
et al., 2009; Thomson and Hoffmann, 2009; Wilson et al., 2015). L'abondance des ravageurs n'est pas
une réponse significative a la complexité du paysage (Chaplin-Kramer et al., 2011). Elle dépend de
facteurs reliés a I'abondance et a la configuration des patchs d’hétes (Grilli and Bruno, 2007). Par
exemple, la proportion d’hoéte, leur isolement en patch et la connectivité du paysage ont un effet
important sur les cicadelles. Des choses similaires sont observées chez les Diptéres. C'est le cas de la
mouche de la carotte pour laquelle il a été montré le role des Apiaceae sauvages dans les haies ou les
bordures de culture pour le maintien des populations de l'insecte méme en absence de carotte
(Norris and Kogan, 2000). Dans le cas de la Cécidomyie Dasineura brassicae sur oléagineux, on ne
note pas d’effet du % de culture d'oléagineux mais un effet du % de foréts sur I'abondance du
ravageur au printemps (Veres et al., 2013). A I'opposé, une grande complexité du paysage entraine
une diminution du nombre de mouches de I'olive (Ortega and Pascual, 2014). Dans ce cas de paysage
agricole intensif, c'est la dispersion intensive a petite échelle qui permet a I'espéce de survivre. Ainsi,
on observe ce phénomene aussi chez les mouches des fruits généralistes dont la densité augmente
avec la distance a la végétation naturelle (Henri et al., 2015).

L'augmentation de la complexité paysagére peut aussi améliorer la diversité et les services
écosystémiques (Rusch et al., 2013b). Les zones non cultivées augmentent I'labondance des ennemis
naturels invertébrés et participent ainsi a la régulation naturelle des ravageurs. La biodiversité est
concentrée principalement dans ces HSN non cultivés (Tscharntke et al.,, 2008). Un paysage
hétérogéne avec une grande proportion d'HSN (patures, petites parcelles) est essentiel pour
maintenir et améliorer cette régulation naturelle dans I'agrosystéme (Rusch et al., 2013b). Le niveau
global de contrGle des ravageurs augmente donc avec la complexité du paysage, ceci étant
indépendant de l'intensité de la rotation culturale. Les pratiques culturales perturbent néanmoins
I’établissement des communautés d'ennemis naturels dans les cultures (Letourneau et al., 2012). La
végétation pérenne dans les HSN peut alors fournir un habitat pour les arthropodes qui assurent les
services écosystémiques. Le maintien de cet habitat pérenne et fragmenté augmente la biodiversité
et fournit des services écosystémiques aux cultures annuelles a cycle court. Ainsi I'abondance et la
diversité des abeilles augmentent quand la proportion d'habitat environnant de type HSN s'accroit
(Steffan-Dewenter et al., 2002). A contrario les paysages dominés par l'agriculture réduisent la
diversité phylogénique des abeilles, bien que quelques espeéces soient favorisées par I'augmentation
du pourcentage en terres agricoles (Grab et al., 2019).
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Les paysages complexes avec une forte proportion d'HSN dans le paysage sont aussi susceptibles de
permettre une colonisation précoce des cultures par les ennemis naturels et de favoriser les services
de régulation naturelle plus précoces comparé aux paysages plus simples (Costamagna et al., 2015).
En effet, I'HSN fournit des hotes alternatifs, ou proies, pollen ou nectar aux ennemis naturels (Landis
et al., 2000). On note alors un spillover des ennemis naturels des HSN vers les habitats agricoles et
réciproquement (Rand et al., 2006).

| 3 b. L'évolution du paysage agricole

L'homme est responsable de changements importants dans les paysages (Fahrig, 2007). Ces
modifications ont généré la fragmentation des habitats naturels pour I'agriculture, le développement
urbain, l'alimentation en eau, tout cela pour répondre aux besoins toujours plus croissants des
humains (Foley et al., 2005). Cette fragmentation se définie par la conversion d'habitats contigus en
patchs de différents habitats et d'utilisation du paysage (Schowalter, 2016). Elle génére de nombreux
patchs avec des ressources qui se retrouvent alors éclatées dans le paysage (Ethier and Fahrig, 2011),
typiguement associée a I'homogénéisation de la végétation (Schowalter, 2016). L'agriculture reste la
principale cause de conversion et de fragmentation de ces habitats (DeFries et al., 2004). Les
paysages agricoles ont ainsi changé au fil du temps en raison de I'augmentation de la superficie des
habitats réservés aux cultures, de la fragmentation des zones naturelles et de la régénération de la
végétation naturelle sur les terres agricoles abandonnées (Millenium Ecosystem Assesment, 2005). ||
en résulte une augmentation des terres agricoles avec des parcelles de plus en plus grandes et une
gestion intensive (Hass et al., 2018). Cette intensification de I'agriculture se fait au détriment de
zones forestiéres de plus en plus petites et de forme irréguliere ; I'habitat agricole étant dominé par
les lisieres (Ries et al., 2004). On observe alors la perte, la fragmentation et la modification de la
qualité de I'habitat (Franklin et al., 2002). La fragmentation augmente le nombre de patchs de
différents habitats (Fahrig, 2019). L'impact de cette fragmentation sur la biodiversité fait
actuellement I'objet d'une controverse scientifique majeure parmi les écologistes du paysage (Fahrig
et al., 2019; Fletcher et al., 2018). Cependant, la contribution sur la diversité et I'abondance des
arthropodes de ces zones fragmentées sur les cultures adjacentes est démontrée (Santos et al.,

2018). Cette fragmentation peut étre assimilée a une " structure clé ", c'est-a-dire une structure
spatiale qui fournit un abri ou des biens et services essentiels aux espéces animales (Tews et al.,

2004).

La fragmentation des types d'habitat altére donc souvent la diversité des especes et les autres
mesures de la diversité (Summerville and Crist, 2004). On observe ainsi une plus grande richesse
spécifique en papillons dans les grands fragments forestiers. Mais la fragmentation n'affecte pas
toutes les espéces également, et pas toutes négativement, notamment en raison de I'impact sur la
qualité des végétaux qui s'y développent et de leur effet indirect sur les parasites qu'ils hébergent
(Tscharntke, 1992). Cela s'explique notamment car la complexité de I'architecture végétale influence
la diversité des arthropodes associés (Jeffries et al., 2006). En général, une augmentation du niveau
de fragmentation de I'habitat (en maintenant la quantité d'habitat constante) entraine une plus
grande complémentarité entre les types d'habitat, ce qui doit avoir un effet positif sur les especes
ayant des besoins en ressources complémentaires (Law and Dickman, 1998). Cette plus grande
complémentation du paysage dans des paysages fragmentés augmente l'acceés aux habitats
d'alimentation et de perchage pour les chauves-souris et a un effet positif sur leur abondance (Ethier
and Fahrig, 2011).
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Certaines guildes peuvent étre plus sensibles a la fragmentation que d'autres. Par exemple les
abondances des phytophages suceurs de seve et des parasitoides sont significativement réduites par
une fragmentation de la communauté de solidages (Solidago sp, Asteraceae) que les phytophages
broyeurs et les prédateurs (Golden and Crist, 1999). On observe des choses similaires pour la richesse
spécifique et la fréquence des espéeces de fourmis qui décroissent avec I'augmentation de la distance
aux fragments de foréts (Santos et al., 2018). Dans I'ensemble, en cas de fragmentation, la richesse
en espece d'insectes est réduite par la perte des especes rares (Summerville and Crist, 2001) et pour
les especes adaptées aux écosystémes relativement stables (Samways, 1995). Actuellement, il
mangue de connaissances sur la fragmentation temporelle et son implication sur les écosystémes.

| 3 c. L'effet de bordure, une conséquence de I'évolution du paysage agricole

Les limites entre les différents types de parcelles peuvent étre définies comme des bordures
(Ries et al., 2004). A mesure que les patchs deviennent plus petits et de forme plus irréguliere, ils
deviennent graduellement dominés par I'habitat de lisiére. Il est généralement admis que la
répartition des insectes est biaisée par la présence de ces bordures (Nguyen and Nansen, 2018).
Egalement chez les araignées, la colonisation des terres arables par ces arthropodes au début de la
saison de culture est plus importante dans les paysages qui présentent une forte quantité de
longueur de bordures (Oberg et al., 2008).

La répartition biaisée et les patrons de distribution des individus qui en découlent s'expliquent par les
différences microclimatiques entre les bordures et l'intérieur des zones (Nguyen and Nansen, 2018).
Cela se traduit par un gradient microclimatique en forme de "S" entre les terres arables et les foréts
(Schmidt et al., 2019b). On note une différence d'exposition a la lumiére du soleil selon I'exposition
de la bordure (Hylander, 2005) ou avec l'intérieur des zones (Schmidt et al., 2017), un contraste
visuel avec des contrastes de luminance et de couleur (Zhou et al.,, 2012), des différences de
température, plus faibles en forét qu'en zone dégagée (Karlsson, 2000), notamment la réduction des
températures extrémes en forét (Potter et al.,, 2001). La nature de la bordure, de méme que sa
hauteur, détermine la magnitude de I'effet des conditions microclimatiques (Pohlman et al., 2007).
Egalement on observe aussi un effet de rafraichissement des foréts sur les zones adjacentes (Schmidt
et al., 2017). Les conditions microclimatiques pres des bordures peuvent ainsi affecter la croissance
des plantes et leur qualité, agissant indirectement sur les insectes herbivores qui s'en nourrissent
(Nguyen and Nansen, 2018). L'effet peut également étre direct, par exemple pour le vent qui impacte
plus les déplacements des insectes a petite taille de corps que les plus gros (Peng et al., 1992).

Les bordures permettent toutefois d'accroitre la mobilité des animaux, soit en améliorant la
complémentation (Ethier and Fahrig, 2011), soit en améliorant la connectivité (Taylor et al., 1993).
Les réponses écologiques a la présence de lisieres d'habitat de chaque espece d'insecte sera
différente avec des profils d'abondance d'espéces particulieres (Ries et al., 2004) (Fig. 8). La structure
de la lisiere (fermée ou ouverte) sera I'un des principaux déterminants de I'étendue et de I'ampleur
des effets de lisiere dans les fragments de foréts (Didham and Lawton, 1999). Cette structure aura
une influence spatio-temporelle plus importante sur la distance de pénétration des lisiéres, c'est a
dire la distance a laquelle les effets de lisiere peuvent étre détectés dans la forét.
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Figure 8 : Trois classes de réactions de lisiére écologique en fonction de la distance par rapport a la lisiére la plus
proche de I'habitat. Les réponses sont généralement classées en trois catégories : (a) les réponses positives, ou la
variable d'intérét augmente prés de la lisiére ; (b) les réponses neutres, ou il n'y a pas de tendance par rapport a la
lisiere ; et (c) les réponses négatives, ou la variable diminue prés de la lisiere [d'aprés (Ries et al., 2004)].

La distribution biaisée des insectes avec les bordures peut étre utilisée a la fois pour le monitoring
pratique des ravageurs, pour |'application ciblée de pesticides ou pour le lacher d'ennemis naturels
(Nguyen and Nansen, 2018). Elle permet également de développer des monitoring précis et ciblés
pour détecter de nouveaux foyers de ravageurs herbivores émergents.
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Le paysage a un effet important sur beaucoup de processus écologiques. Il fournit diverses
ressources (abris et alimentation) pour beaucoup d'espéces animales. Néanmoins, l'activité
humaine vient bouleverser son fonctionnement et sa structure notamment via le développement
de [I'agriculture. Cette anthropisation du paysage s'accompagne du développement de
problématiques écologiques telles les ravageurs des cultures. L'Ecologie du paysage permet de
comprendre l'effet du paysage agricole sur les populations de ravageurs et de la faune auxiliaire
qui la régule. L'utilisation de données spatiales pour déduire la dynamique temporelle a une
longue tradition en écologie (Buyantuyev et al.,, 2012). Cependant I'impact de la continuité
temporelle des ressources sur les dynamiques de populations d’insectes ravageurs et leur
régulation naturelle restent peu étudiées. L'approche est en général axée sur I’analyse de la
composition ou de la configuration spatiale des ressources et leur réle fonctionnel sans prendre en
compte explicitement les dynamiques temporelles a l'intérieur de ces paysages (« space for
time approach») (Fahrig et al., 2011). Il faut donc intégrer les dimensions spatiales et temporelles
dans les études en écologie du paysage. Ce type d'approche est peu réalisé contrairement a ce qui
a été entrepris pour les pollinisateurs pour comprendre des facteurs clés de la pollinisation. Cette
thése sera acces sur ce type d'approche.
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Il. La vigne, un paysage particulier : cas du vignoble bordelais

La vigne est un modeéle d'étude intéressant pour Il'analyse du paysage. C'est une culture
intensive, fortement anthropisée et conduite en monoculture (Shields et al., 2016; Svercel et al.,
2009). Les surfaces de vigne cultivées en Europe sont importantes et la France est I'un des principaux
pays impliqués dans le secteur (Champagnol, 2018; Girard, 2019). La plupart des vins de haute
qualité sont produits en Europe, notamment en France et en Italie, un continent qui représente la
moitié des vignobles du monde et domine le marché mondial du vin (Organisation Internationale de
la Vigne et du vin, 2018). La France est I'un des principal pays producteur de vin a tres forte valeur
ajoutée (Alonso Ugaglia et al., 2019). Les enjeux économiques sont importants, notamment pour la
France, dont les exportations de vin représentent pres de 9 milliards d'euros chaque année
(Champagnol, 2018). Les invasions biologiques ont eu un impact majeur sur cette culture avec
notamment la mise en ceuvre d'une protection phytosanitaire. Cette utilisation est devenue massive
avec 20 % des intrants nationaux de pesticides utilisés sur seulement 3 % de la surface agricole
consacrée a la vigne (Aubertot et al., 2005).

Il 1. Histoire de la culture de la vigne a Bordeaux

Initialement, en Gaule méridionale, c'était la vigne sauvage ou lambrusque, Vitis vinifera ssp
sylvestris, qui était présente depuis le Paléolithique inférieur (Argod-Dutard et al.,, 2007). Cette
espece est dioique a I'état sauvage (Bordenave, 2015). La viticulture a été initiée en Gaulle par les
colons grecs dans la région de Marseille au 6° et 5° siécle avant J. C. avec l'introduction de la vigne
cultivée, Vitis vinifera. Etant issue de la domestication de la lambrusque dans le Caucase il y a prés de
8 millénaires, la vigne cultivée est tres éloignée de la lambrusque car elle est devenue hermaphrodite
avec une grande diversité issue des acclimatations (Badouin et al., 2020; Bordenave, 2015). Avec la
colonisation romaine de la Gaulle, la culture de la vigne se propage jusqu'a Bordeaux au 1% siécle
apres J.C. (Argod-Dutard et al., 2007). Comme pour le reste de la Gaulle-romaine, la vigne a Bordeaux
devient une culture d'export vers le reste de I'empire romain. Par la suite, le vignoble bordelais va
conserver cette orientation d'exportation, mais tournée vers le commerce anglo-saxon dés le moyen-
age (Roudié, 1984). L'extension du vignoble bordelais va alors s'accentuer notamment au milieu du
moyen-age deés le XIII° siecle avec la mise en place d'unités d'exploitation a vocation viticole,
exploitations modeéles, originales et innovantes, qui vont faire la renommée et la fortune de
Bordeaux (Lavaud, 2000). Le vignoble va alors s'étendre sur la campagne environnante, notamment
sur les zones de paluds. Au fil des siecles, I'évolution du vignoble va suivre l'innovation des
techniques vitivinicoles mais surtout I'évolution du prix des vins (Roudié, 1984). On assiste apreés le
milieu du XX° siécle & une restructuration et une concentration des propriétés viticoles. La vigne
devient un paysage de monoculture avec l'augmentation des surfaces dans les zones plus
qualitatives, notamment du Médoc, grace au défrichement des zones boisées et I'abandon des zones
de paluds. L'extension de la surface viticole est contrainte par I'urbanisation croissante. Le vignoble
bordelais se retrouve ainsi pris dés la fin du XX° siécle en étau entre le fleuve, les villes et la forét
(Roudié, 1984).

De nos jours, la production des vins de Bordeaux est tres importante pour la Gironde. Cette
production génére plus de 30 000 emplois directs (Theiller, 2019), soit plus de 15% de I'emploi salarié
du département (Lampin and Régnier, 2018). En 2017, le chiffre d'affaires de cette production a été
d'1,5 milliard d'euros (Theiller, 2019). La surface du vignoble de bordeaux représente 114 615 ha,
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dont 98% sont classés en Appellation d'Origine Contrélé (AOC), soit une culture a tres forte valeur
ajoutée. Les vins de Bordeaux sont un des produits de luxe et d'export par excellence (Lampin and
Régnier, 2018), dont pres de la moitié du chiffre d'affaire est réalisé a I'export (Theiller, 2019).

Récemment, la Commission européenne a autorisé une augmentation de la surface viticole
de 1% par an (Alonso Ugaglia et al., 2019; Anonymous, 2015a). Suite a |'application de ce texte
réglementaire, I'Etat francais a autorisé de nouvelles plantations, ce qui a entrainé une augmentation
de la surface viticole en France depuis 2018 (Anonymous, 2019). Portée par une conjoncture
économique trés favorable (Champagnol, 2018), par une prise en compte par les viticulteurs de
I'impact environnemental avec une augmentation de la conversion a I'Agriculture Biologique (Merot
et al.,, 2019) ou par l'autorisation et le déploiement de nouvelles variétés de vigne résistantes a
|'oidium et au mildiou (Guimier et al., 2019), la demande de nouvelles surfaces de plantation est en
augmentation, principalement sur la cote atlantique de la France (Girard, 2019). Cette extension des
surfaces se fait dans une zone géographique ou la viticulture est trés concentrée (Lampin and
Régnier, 2018). C'est le cas du vignoble bordelais dont la vigne est I'une des cultures les plus
courantes avec de fortes concentrations de surfaces (Lavaud, 2019). Les limites géographiques en
Gironde des surfaces autorisées en vigne en AOC non encore plantées représentent prés de 100.000
ha et comprennent en partie des zones devenues "perdues" et non arables (zones urbaines, réseau
routier, plan d'eau) (Bois et al., 2018). L'extension du vignoble ne pourra donc se réaliser que sur le
reste de ces surfaces délimitées, zones non cultivées ol les surfaces boisées sont majoritaires. Cela
ne fera qu'entrainer a terme la fragmentation du paysage viticole bordelais et générer de
nombreuses zones frontaliéres avec le risque de faciliter I'installation des espéces invasives.

Il 2. Evolution dans le temps des problémes sanitaires de la vigne a Bordeaux

Avant l'introduction des espéces non-natives, les dégats quantitatifs ou qualitatifs a la
vendange étaient assez limités et sans solution technique. Pour le vignoble de Bordeaux, entre 1815
et 1851, c'était essentiellement les aléas climatiques qui limitaient la récolte comme le gel printanier,
la gréle, la sécheresse, ou réduisaient la qualité des vins comme la pluie et/ou la fraicheur (Féret,
1878). Les problématiques sanitaires se limitaient quant a elles a quelques insectes majeurs natifs
gue seules des mesures physiques limitaient [cochenilles (Hemiptera, Coccidae & Pseudococcidae),
Eupoecilia ambiguella et Sparganothis pilleriana (Lepidoptera, Tortricidae)] (De la Blanchiere, 1876)

(Fig. 9).

Concernant les maladies, I'anthracnose (Fig. 10a) ou charbon de la vigne (Elsinoé ampelina : Fungi,
Ascomycota) était une maladie déja présente dans le vignoble européen mais qui passait souvent
inapercue (Viala, 1885). Le méme auteur signale le cottis ou court-noué (GFLV ou ArMV : Virus,
Cormoviridae ?), le pourridié (Armillaria mellea : Fungi, Basidomycota) (Fig. 10b) et d'autres
pathogénes tres accessoires comme Cladosporium sp., Septosporium sp. ou Septocylindrium sp.
(Fungi, Ascomycota).
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Figure 9 : Principaux ravageurs historiques de la vigne : a) cochenille Coccidae, b) Sparganothis pilleriana & c) Eupoecilia
ambiguella (crédit : Lionel DELBAC, INRAE).

Figure 10 : Principales maladies historiques de la vigne : a) anthracnose sur rameau (crédit : Dominique BLANCARD,
INRAE) , b) attaque racinaire de pourridié (crédit : Pierre SAURIS, INRAE).

Au milieu du 19° siécle, avec les échanges internationaux, de nouvelles espéces invasives (maladies et
ravageurs) sont introduites en France, surtout depuis les USA. On compte ainsi depuis cette période
pas moins de seize invasions biologiques dans le vignoble bordelais dont I'oidium, le mildiou et le
phylloxéra (Tab. 1 et Fig. 11 ; Annexe 1). Avec I'augmentation des niveaux de population, ces espéces
peuvent avoir un impact écologique et/ou économique et des mesures d'éradication ou correctives
doivent alors étre mises en oeuvre (Simberloff, 2003; Simberloff et al., 2013). Les dégats de ces
nouvelles problématiques sanitaires sur la vendange sont souvent importants, avec notamment pour
le mildiou des pertes de récolte parfois totale (Savary et al., 2009) ou des atteintes qualitatives au
niveau aromatique des mo0ts et du vin (Pons et al., 2018). On I'observe pour d'autres especes
invasives telles que I'eudémis (Delbac and Thiéry, 2016) ou l'oidium (Calonnec et al., 2004). Le
phénomeéne le plus important est survenu lors de l'introduction du phylloxéra a partir de vignes
ornementales illégalement importées des USA et qui a provoqué la replantation du vignoble pour
palier les infestations (Vassiliere, 1905). Néanmoins, ce sont principalement les interventions
phytosanitaires qui vont permettre de prévenir des dégats a la vendange.

On commence a utiliser des 1854 le soufre pour lutter contre I'oidium (De la Vergne, 1858), puis le
cuivre en 1886 contre le mildiou (Millardet, 1886). Les premiers insecticides (arséniates, chlorure de
Baryum et nicotine) sont préconisés avant la ler guerre mondiale (Capus and Feytaud, 1910). Dés
lors, la lutte phytosanitaire s'est étendue, notamment la lutte insecticide qui va générer des
problématiques nouvelles avec les acariens tétranyques de la vigne, Eotetranychus carpini et
Panonychus ulmi (Acari, Tetranychidae) (Rambier, 1958).
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Tableau 1 : Chronologie des invasions biologiques du vignoble frangais et de celui de Bordeaux depuis 1850 (références :

Cf Annexe 1).
1% signalement vigne
Ordre Espéce Classification Nom vernaculaire France Gironde
1 |Erysiphe necator Fungi, Ascomycota Oidium de la vigne 1852 1852
2 |Daktuposphaira vitifoliae Insecta, Hemiptera, Phylloxeridae Phylloxéra de la vigne 1863 1866
3 |Plasmopara viticola Oomycota, Peronosporidae Mildiou de la vigne 1878 1878
4 |Guignardia bidwellii Fungi, Ascomycota Black-Rot 1885 1888
5 |Lobesia botrana Insecta, Lepidoptera, Tortricidae Eudémis de lavigne 1890 1891
6 |[Stictocephala bisonia Insecta, Hemiptera, Membracidae Cicadelle bison 1918 1958
7 |Scaphoideus titanus Insecta, Hemiptera, Cicadellidae Cicadelle de la Flavescence dorée 1958 1958
8 |Argyrotaenia ljungiana Insecta, Lepidoptera, Tortricidae Eulia #1950 ?
9 [Metcalfa pruinosa Insecta, Hemiptera, Flatidae Flatide pruineux 1985 2006
10 |Ephestia parasitella Insecta, Lepidoptera, Pyralidae - 2006 2006
11 [Phlogotettix cyclopts Insecta, Hemiptera, Cicadellidae - 1987 2009
12 |Drosophila suzukii Insecta, Diptera, Drosophilidae Drosophile a ailes tachetées 2009 2011
13 |Pinot Noir Grapevine Virus |Virus, Betaflexiviridae PNGV 2014 2014
14 |Orientus ishidae Insecta, Hemiptera, Cicadellidae - ? 2015
15 |[Pseudococcus viburni Insecta, Hemiptera, Pseudococcidae - 2016 2016
16 |Parthenolecanium persicae |Insecta, Hemiptera, Coccidae - ? 2017

Figure 11 : Quelques espeéces invasives de la vigne : a) mildiou sur grappe, b) oidium sur grappe, ¢ & d) galles du

phylloxéra de la vigne : c) face supérieure & d) face inférieure (crédit Lionel DELBAC, INRAE).
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Il 3. Effet du paysage sur les problématiques sanitaires viticoles

Sur I'ensemble des études menées, les analyses paysageres ont été réalisées a des échelles
spatiales assez larges, variant de 250 a 1000 m. Elles concernent aussi bien les ravageurs que leurs
ennemis naturels, et tentent de déterminer souvent quelle échelle spatial détermine au mieux les
niveaux de population ou les services de régulation.

Concernant les ravageurs viticoles, on n'observe pas d'effet de la complexité du paysage sur la
présence de certaines tordeuses (Lobesia botrana notamment) mais surtout un effet positif sur la
composition de leur communauté (Rusch et al., 2015). Néanmoins, des lachers d'adultes de la
tordeuse Nord Américaine, Paralobesia viteana, marquées par fluorescéine dans des bois adjacents
aux parcelles ont montré des mouvements des papillons vers la vigne, démontrant le réle
déterminant de cet habitat dans le paysage sur les infestations des parcelles de vigne (Botero-Garces
and Isaacs, 2004). Pour les cicadelles, aucun effet de la composition ou de la configuration du
paysage n'a été observé (Serée et al., 2020). Pourtant, pour I'espéce invasive Scaphoideus titanus, la
présence des Vitis sauvages dans les bordures est importante comme source d'infestation et ce
paramétre doit étre pris en compte dans la gestion des foyers de Flavescence dorée, une maladie de
guarantaine dont l'insecte est vecteur (Malembic-Maher et al., 2020). En effet, I'hote préférentiel de
S. titanus est Vitis riparia (Chuche and Thiéry, 2014; Della Giustina et al., 1989; Lessio et al., 2007).
Dans son bassin d’origine aux USA, mais aussi en Europe, les adultes de l'insecte migrent des vignes
sauvages en bordure de parcelles vers les vignes cultivées (Lessio et al., 2014; Maixner, 1992; Pavan
et al., 2012). A contrario, les infestations en cochenilles et en acariens diminuent avec la proportion
d'HSN (Muneret et al.,, 2018). Dans cette étude, pour les infestations de la forme gallicole du
phylloxéra, l'effet de la composition du paysage est opposé selon le mode de production,
démontrant I'importance de la prise en compte a la fois des paramétres du mode de production et
de l'effet paysager dans les études sur les dynamiques des parasites de la vigne, ou la nécessité de
bien les différencier.

Pour le faune auxiliaire du vignoble, aucun effet de la complexité du paysage n'a encore été observé
sur la régulation naturelle de certains ravageurs (Sparganothis pilleriana par exemple) (Sentenac et
al., 2018). Il en est de méme pour les populations d'acariens prédateurs que sont les typhlodromes
(Kreiter et al., 2017). On note toutefois un effet de la proportion en HSN du paysage viticole sur
I'abondance de I'avifaune et des chiroptéres (Sentenac et al., 2018), sur celle des opilions (Papura et
al., 2020) et sur I'abondance et la richesse en chrysopes (Serée et al., 2020). Pour cette derniere
étude, il a été démontré une interaction entre le contexte paysager et la période d'échantillonnage
sur la dynamique des populations de chrysopes, indiquant des changements dans les effets du
contexte paysager sur les individus tout au long de la saison.

Plusieurs études ont été menées sur des échelles locales, notamment les pratiques culturales. Elles
n'ont pas montré d'effet sur les infestations fongiques dues aux pathogénes invasifs (mildiou, oidium
et black-rot) (Vogelweith and Thiéry, 2017). Par contre des effets sont observés sur les ravageurs et
sur la faune auxiliaire. On constate notamment un effet positif de I'enherbement partiel sur
I'abondance de certains ravageurs (Rusch et al., 2017). Cette hétérogénéité locale dans les parcelles
de vigne a montré un effet positif sur les niveaux de populations des ennemis naturels (Vogelweith
and Thiéry, 2017), la prédation aviaire (Barbaro et al., 2017) mais néanmoins pas sur I'abondance des
phytophages se nourrissant des plantes herbacées de I'enherbement des vignes (Rusch et al., 2016b).
La présence d'espéeces végétales est fréquente pour le couvert végétal observé dans les parcelles de
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vigne, avec plusieurs avantages, notamment pour l'agriculture durable (Ingels, 1988). Le couvert
végétal est devenu une pratique courante pour la culture de la vigne (Vogelweith and Thiéry, 2017).
Dans le vignoble bordelais, il est assez répandu et il se pratique entre les rangs de vigne, recouvrant
cet espace partiellement ou totalement, (Rusch et al., 2017). L'interaction entre I'enherbement et les
arthropodes est assez fréquente (Norris and Kogan, 2000). Elle peut étre due a un effet direct (le
ravageur ou I'ennemi naturel se nourrissant directement sur le végétal qui sert d'enherbement), ou
indirect (les dégats du ravageur sur la plante cultivée affecte I'enherbement ou I'enherbement lui
sert d'héte alternatif avant la colonisation de la culture, ou alors l'interaction est tritrophique). Ces
inter-rangs enherbés sont considérés comme des zones importantes de biodiversité pour les paysage
viticoles (Fiera et al., 2020). Ces auteurs montrent que ces inter-rangs dans les parcelles de vigne
affectent la conservation de la biodiversité et la fourniture de services écosystémiques fondés sur la
biodiversité. Le dernier bilan des études menées a I'échelle paysagére sur la vigne démontre que
favoriser la biodiversité dans les vignobles au paysage a dominante viticole a un impact fort sur
plusieurs services écosystémiques (Paiola et al., 2020). Notamment la gestion du couvert végétal et
I'nétérogénéité de I'habitat a I'échelle locale ou paysagere sont des éléments clefs pour cette
biodiversité.
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Parmi les agrosystemes, la vigne est un parfait exemple de culture trés anthropisée qui s'est
développée sur de grandes surfaces en monoculture, avec des zones tres spécialisées comme le
bordelais. Cette culture est soumise depuis de nombreuses décennies aux invasions biologiques
qui ont perturbées I'écosysteme viticole avec des changements de pratiques agricoles et |'usage
généralisé des pesticides. Pour comprendre les problématiques sanitaires inhérentes a la culture,
les travaux menés en Ecologie du paysage, surtout sur l'effet de la composition et assez peu sur la
configuration du paysage, montrent des effets contrastés sur certaines populations de ravageurs et
la faune auxiliaire. Ces résultats sont en contrastes pour certaines especes avec l'observation de
ces ravageurs sur les plantes hotes ressources a proximité des parcelles. Les pratiques culturales, a
I'échelle locales, semblent prédominantes sur les effets recherchés. La vigne semble néanmoins
riche en biodiversité mais ces études sont souvent menées sur les communautés d'ennemis
naturels et peu ou pas sur les communautés de ravageurs. Les effets temporels sont également
quasi inexistants dans ces études. On peut se poser la question de savoir comment évolue une
communauté d'insecte viticole soumise a une invasion biologique ? Egalement, si les effets sont
contrastés sur des échelles spatiales larges, ne peut-on pas se rapprocher d'une échelle plus locale
proche des bordures directes des parcelles pour étudier les effets ?
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lll. Drosophila suzukii, une drosophile invasive dans le vignoble

La famille des Drosophilidae regroupe plus d'une centaine d'especes en Europe (Baechli et
al., 2004). Dans le genre Drosophila, Drosophila melanogaster est devenue |'espéce modeéle en
biologie depuis les travaux de Morgan sur la génétique (Markow, 2015), notamment car sa durée de
génération est courte et qu'elle est facile a élever (Baechli et al., 2004). Mais les Drosophilidae sont
aussi reconnues comme de bons indicateurs de la diversité (Sarswat et al., 2016). Leur étude en
conditions naturelles a ainsi pris de plus en plus d'importance (Baechli et al., 2004). Cette famille
regroupe notamment le plus d'espéces invasives chez les Diptéres en Europe (Skuhrava et al., 2010).
Parmi ces especes invasives, Drosophila suzukii est sans doute la plus majeure vu son statut
international de ravageur et sa répartition géographique mondiale (Asplen et al., 2015; Gibert et al.,
2016). Elle possede des traits d'histoire de vie différents des autres drosophiles (lacovone et al.,
2015), s'attaquant aux fruits plus tot (Rota-Stabelli et al., 2013) et générant des dégats sur le raisin
(loriatti et al., 2015).

lll 1. Généralités sur les drosophiles

Comme les autres Diptéres, les drosophiles sont de petite taille (quelques mm) au stade
adulte, avec des ailes limitées au mésothorax, celles du métathorax ayant des organes d'équilibrage a
la place ("haltéres"), avec des piéces buccales suceuses ; leurs stades larvaires ("asticots") sont
dépourvus de pattes articulées, avec une capsule cranienne réduite a des restes de crochets buccaux
(Gullan and Cranston, 2005). Au niveau taxinomique, les adultes de la famille des Drosophilidae se
caractérisent par une aile avec une nervure costale avec deux fractures, la présence d'une nervure
sous-costale incomplete et la présence d'une cellule et d'une nervure anales, par une téte avec une
arista pubescente ou plumeuse, et des soies orbitales inclinées vers I'avant jamais aussi proche du
bord de I'ceil que les soies inclinées vers l'arriere, et enfin par un thorax avec l'anepisternum glabre
(Baechli et al., 2004).

Il 1a Le cycle biologique des drosophiles

Drosophila melanogaster est I'espéce de référence chez les drosophiles (Markow, 2015). Son
cycle biologique se résume a un stade ceuf, suivi de 3 stades larvaires, puis un stade nymphal
(dénommée "pupe") et enfin un stade adulte (Fig. 12). Les stades de I'ceuf et de la pupe sont sessiles,
tandis que les larves se déplacent dans le substrat et les adultes sont trés mobiles en raison de leur
capacité a voler, leur permettant de se disperser aisément. On note des divergences selon les
especes. Ainsi dans le genre Drosophila, la durée de développement de I'ceuf a I'adulte a 24°C varie
de 12 a 26,1 jours, soit une moyenne de 16,8 jours (Markow and O’Grady, 2008). Les différentes
especes de drosophiles varient donc dans leur durée de développement larvaire, mais aussi dans
I'dge auquel les femelles et les males atteignent la maturité reproductive (Markow, 2015).
Egalement, la quantité de descendance est trés variable d'une espéce a l'autre (Markow and
O’Grady, 2006; Markow et al., 2012).

On a peu de connaissances sur le comportement reproducteur et la biologie des drosophiles
en conditions sauvages (Markow, 2015), ce qui n'est pas le cas en conditions contrélées (Yang et al.,
2008). En effet, D. melanogaster est un organisme de laboratoire par excellence (Markow, 2015) car
la durée de génération est courte et I'espéece est facile a élever et le maintien de souches d'origine
sauvage est simple (Markow and O’Grady, 2006).
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Fig. 12 : Cycle biologique de Drosophila melanogaster (d'aprés (Markow, 2015)).

[Il 1 b. Le régime alimentaire des larves

Pour ces mouches, il y a une préférence pour des sources alimentaires comme les fruits
(Morais et al., 1992). Drosophila melanogaster est notamment associée avec une variété de fruits
pourris, légumes pourris et d'autres matieres végétales en décomposition ; c'est une espéce
généralisée écologiquement (Markow, 2015). En effet, les mouches des fruits forment différentes
guildes (Shorrocks and Rosewell, 1986), c'est-a-dire que certaines d'entre elles se nourrissent de
champignons (Shorrocks and Charlesworth, 1980) et d'autres sont cosmopolites (Nunney, 1996). On
en retrouve certaines avec une spécialisation au niveau des ressources (Legal et al., 1994), mais aussi
d'autres généralistes pour les ressources, soit la majorité des espéces (Markow, 2015). Les especes
Chymomyza amoena, Drosophila kuntzei, Drosophila transversa, Drosophila testacea et
Hirtodrosophila cameraria vont composer la guilde des drosophiles mycophages (Baechli et al., 2004;
Withers and Allemand, 2012). Les autres espéces, Drosophila hydei, Drosophila immigrans, D.
melanogaster et Drosophila simulans, font parties de la guilde des espéces cosmopolites (Markow,
2015; Nunney, 1996). Ces quatre espéces sont frugivores (Baechli et al., 2004; Sturtevant, 1921;
Withers and Allemand, 2012) avec néanmoins des différences écologiques : D. melanogaster et D.
simulans étant plus spécialisées sur les fruits contrairement a D. hydei et D. immigrans (Atkinson and
Shorrocks, 1977). L'espéce européenne Drosophila subobscura (Gilchrist et al.,, 2001) peut étre
associée a cette guilde car elle est frugivore (Baechli et al., 2004) bien qu'elle ait également un
comportement de mycophage (Shorrocks and Charlesworth, 1980).

La position phylogénique des drosophiles dans le genre Drosophila permet d'expliquer leur
spécialisation au niveau des ressources alimentaire (Markow, 2015) :

- sous-genre Drosophila = légumes,

- sous genre Sophophora = fruits.
Au sein du sous-genre Sophophora, on note des différences de comportement entre les especes
(Atkinson and Shorrocks, 1977). La colonisation des fruits par ces drosophiles est premieérement
pilotée par I'attraction vers les fruits en phase de pourrissement (Nunney, 1990, 1996). Le premier
composé chimique qui affecte la préférence est I'éthanol qui guide les insectes vers les fruits
fermentés. Le premier colonisateur aura la plus faible tolérance a I'alcool (Nunney, 1996), c'est le cas
de D. simulans. A l'opposé, D. melanogaster présente la plus forte tolérance aux concentrations
élevées d'éthanol et d'acide acétique (Gilchrist et al., 2001). Les adultes de cette espece préferent
notamment la nourriture contenant plus de 5% d'éthanol (Ogueta et al., 2010).

26



Il 1 c. L'effet du paysage sur les drosophiles

Il a été observé des différences dans les assemblages des Drosophilidae selon I'habitat (Da
Mata and Tidon, 2013). On note un changement graduel dans les espéces dominantes avec le
gradient urbanisation. A l'inverse, la richesse spécifique diminue avec cette urbanisation (Gottschalk
et al., 2007). Les parcelles de foréts représentent des refuges pour les drosophiles pendant les
périodes de stress (Poppe et al., 2016). Elles hébergent aussi une composition en espéces
particuliéres. L'absence d'espéces de drosophiles rares ou spécialisées peut étre le signe précoce de
la détérioration de I'habitat (Parsons, 1991). De plus, les foréts perturbées comme les zones
urbanisées, sont plus propices a la présence des especes exotiques (Da Mata and Tidon, 2013; Poppe
et al., 2016).

Il 2. Drosophila suzukii, une espéce particuliére

En Europe, la famille des Drosophilidae compte 128 especes natives (Baechli et al., 2004). Au
sein de cette famille, parmi le genre Drosophila, huit espéces exotiques ont été répertoriées dont
Drosophila suzukii (Skuhrava et al., 2010) (Fig. 13). Sa présence sur le continent européen a été
détectée en 2008 (Asplen et al., 2015) et depuis, son expansion géographique a été tres rapide (Cini
et al.,, 2012; Gibert et al., 2016). Son succeés invasif est di a la colonisation d'une nouvelle niche
écologique mais aussi a l'absence de pression sélective sur celle-ci (Gibert, 2012). Son expansion
géographique actuelle est lié¢e au commerce des fruits de table et a I'adaptation de cette espéce au
climat tempéré européen (Rota-Stabelli et al., 2013), climat particulierement similaire a celui de son
bassin d'origine en Asie (dos Santos et al., 2017).

Figure 13 : Caractéristiques morphologiques de Drosophila suzukii: a) Segments abdominaux avec des bandes
marrons foncées ininterrompues (pour les deux sexes), b) Grand ovipositeur durci, en forme de scie, avec des poils en
forme de dents robustes et foncées (femelle), c) Ailes avec tache foncée (male) & d) Patte antérieure avec deux
peignes sexuels sur les premier et deuxieme segments du tarse (male) (crédit : Raphaél Rouzes, EntomoRemedium &
Lionel DELBAC, INRAE).

Il 2 a. La classification de l'insecte

Cette espéce, originaire d'Asie (Anonymous, 2013; Asplen et al., 2015; Gutierrez et al., 2016), est
membre du sous-genre Sophophora, du groupe des espéces "melanogaster" et du sous-groupe
"suzukii" (Lewis et al., 2005; Rota-Stabelli et al., 2013) (Fig. 14).
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Figure 14 : Arbre phylogénétique de Drosophila suzukii et sa parenté avec les autres drosophiles du sous-genre
Sophophora [d'aprés (Rota-Stabelli et al., 2013)]. Le carré jaune souligne le comportement particulier des individus du
sous-groupe "suzukii" par rapport aux autres sous-groupes, via la colonisation plus précoce des fruits liée
notamment au fort ovipositeur des femelles muni de soies dures et dentées.

lll 2 b. La biologie de l'insecte

Comme toutes les drosophiles, le nombre de générations de D. suzukii par an est trés
important, jusqu'a dix (Rota-Stabelli et al., 2013). Les plages de températures de développement sont
similaires a celles de D. melanogaster avec un optimum entre 15 et 21°C (Chabert et al., 2013). On
note ainsi une durée de développement de I'ceuf a I'adulte de 14,5 jours a 21°C. On observe aussi
que le succes de développement est supérieur a 60% pour les températures plus fraiches, puis
décrofit a pres de 50% autour de 25°C (Chabert et al., 2013). Des températures trop élevées (>30°C)
peuvent entrainer une stérilité des males et des ceufs (Kinjo et al., 2014). L'insecte se développe donc
mieux a basse température suggérant que la population s'accumule bien dans ces conditions (Tonina
et al., 2016).

Les autres traits biologiques de D. suzukii sont particuliers avec une faible fertilité en laboratoire
(Chabert et al., 2013). La femelle pond peu d'ceufs par jour et en cumulé, et I'espéce présente un
faible taux de développement (Emiljanowicz et al., 2014; lacovone et al., 2015). Il semble que D.
suzukii réparti son effort de reproduction sur la durée de vie de la femelle qui est assez longue,
contrairement a D. melanogaster qui concentre toute son activité sur quelques jours (Chabert et al.,
2013). Drosophila suzukii se développe mieux dans les fortes conditions d'hygrométrie, ce qui
favorise sa longévité et sa fécondité (Tochen et al., 2016). La durée de vie des adultes peut étre
importante avec des longévités mesurées jusqu'a plus de 150 jours (Emiljanowicz et al., 2014). De
plus les femelles de D. suzukii ne s'accouplent ni ne pondent rapidement aprés leur émergence
(Revadi et al., 2015). L'insecte n'est donc pas jugé compétitif (lacovone et al., 2015).

Drosophila suzukii est capable de réaliser des grands déplacements, notamment grace aux brises
saisonnieres, c'est a dire des migrations pour exploiter les changements de température, la
recherche de ressources pour se reproduire et pondre au printemps et a I'automne et pour la
recherche de site d'hivernation, ou pour la recherche de nourriture (Tait et al., 2018).
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Pour palier aux aléas climatiques, l'espéce passe par deux phénotypes : estival et hivernal
(Vonlanthen and Kehrli, 2015) :

1) le phénotype estival assure le développement de l'insecte en saison, en général d'avril a
octobre, passant de fruits hotes en continu. L'espéce s'attaque aux fruits sains qui mdrissent, a la
différence d'autres drosophiles (Rota-Stabelli et al., 2013). La femelle perfore a I'aide de son
ovipositeur fort et puissant (Fig. 15) la peau dure des fruits pour pondre (Atallah et al., 2014), et lui
confére un avantage évolutif simple (Cini et al., 2012), ce qui lui apporte une opportunité de niche
(Rota-Stabelli et al., 2013). En effet D. suzukii est plus sensible aux composés volatiles du processus
de maturation des fruits que certaines drosophiles dont D. melanogaster qui est plus attirée par les
composés volatiles des fruits fermentés (Keesey et al., 2015). Drosophila suzukii et D. melanogaster
présentent un comportement et une olfaction totalement différents (Pham and Ray, 2015). Par
exemple, D. suzukii est plus sensible aux composés volatiles liés au processus de maturation des
fruits que ceux liés aux fruits fermentés ; tandis que D. melanogaster sera attirée uniquement par les
odeurs de fruits pourris (Keesey et al., 2015). Ces différences dans la perception des odeurs
concernent différentes niches écologiques : fruits frais contre fruits pourris (Rota-Stabelli et al.,
2013). L'espéce n'a pas de compétiteur proprement dit chez ses congéneres, les drosophiles (Chabert
et al.,, 2013; Gibert, 2012; Rota-Stabelli et al., 2013). Mais, selon les auteurs, d'autres insectes
ravageurs pourraient entrer en compétition avec elle pour cette niche écologique (Rhagoletis cerasi
sur cerises notamment) (Gibert, 2012).

a) e b) - “..."ooo“

Y

Figure 15 : Comparaison de morphologie entre I'ovipositeur de Drosophila melanogaster (a) et Drosophila suzukii (b) ;
barre d'échelle = 50 um [d'apres (Atallah et al., 2014)].

Toutefois, la femelle ne pond dans les fruits que si la force de résistance des pellicules est inférieure a
52 cN (Burrack et al., 2013). Au del3, il n'y a pas de ponte. Idem si le fruit est duveteux comme les
péches. Par contre, si ces fruits trop durs ou duveteux présentent des blessures, la femelle de D.
suzukii pourra pondre a l'intérieur des pellicules blessées et devenir alors opportuniste comme les
autres especes de drosophiles (Atallah et al., 2014; Stewart et al., 2014). La quantité de ponte de D.
suzukii dans les fruits augmente tout au long de leur maturité du fait de la moindre résistance des
pellicules, plus faciles a perforer (Burrack et al., 2013). Le nombre de larves de D. suzukii par fruit
n'est en général pas trop élevé (Hardin et al., 2015). En effet, selon la qualité du milieu, supposée
variable selon I'h6te, les performances de l'insecte peuvent étre impactées. Pour y remédier, le
mécanisme mis en jeu par l'insecte est l'augmentation de sa durée de développement, ce qui
impactera la dynamique de la population résultante. |l a été démontré également que la compétition
intraspécifique entraine une chute de la descendance de |'espéce, mais ce phénomene est compensé
en présence de levures (Takahashi and Kimura, 2005). Il est intéressant de noter que les levures ont
une influence sur la production des ceufs de D. suzukii et pourraient étre impliquées dans les
mécanismes inhérents a I'acte ponte (Takahashi and Kimura, 2005).

2) le phénotype hivernal assure la survie hivernale de novembre a avril. Ce phénotype se
conserve principalement sous forme de femelles fécondées (Rossi-Stacconi et al., 2016), tolérant des
températures trés basses et supportant méme quelques périodes de gel (Stephens et al., 2015). Les
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adultes de ce phénotype présentent une coloration plus foncée sur le thorax et les tergites (Panel et
al., 2018; Shearer et al., 2016) (Fig. 16). Les adultes passent I'hiver dans la litiere des feuilles dans les
foréts, car les conditions microclimatiques sont adaptées (Zerulla et al., 2015). On assiste ainsi a une
agrégation des adultes dans ce type de sites d'hivernation. Il permet a D. suzukii de survivre en
résistant au froid en hiver a I'état adulte. La reproduction ne sera possible qu'au printemps suivant
(Toxopeus et al., 2016). En effet, durant cette période, les ovaires sont immatures et les femelles ne
peuvent pondre de la fin de I'automne a I'hiver (Grassi et al., 2018; Panel et al., 2018). On parle alors
de diapause "reproductive" (Grassi et al., 2018). La présence de ces formes hivernales peut
s'observer par piégeage dans les habitats naturels et les zones cultivées (Rossi-Stacconi et al., 2016).
La dynamique temporelle est assez bien décrite dans la littérature (Shearer et al., 2016) et la plus
faible proportion du phénotype hivernal correspond a la période de présence des fruits des plantes
hotes (Kacar et al., 2016).

Figure. 16 : Phénotype hivernal a) méle et b) femelle de Drosophila suzukii (crédit : Lionel DELBAC, INRAE).

Cette diminution en proportion correspond également a une augmentation de la maturité des
ovaires des femelles qui est la plus élevée en été (Grassi et al., 2018). La phase de déclin de la
proportion d'adultes hivernants coincide avec le début des infestations au printemps, période ou les
femelles hivernantes sont alors capables de pondre des ceufs viables (Arno et al., 2016; Grassi et al.,
2018). Le gui est le premier hote printanier en Allemagne par exemple (Briem et al., 2016) (Fig 17).
Cet hote pourrait ainsi permettre d'éviter le processus de goulot d'étranglement printanier
(Schellhorn et al., 2015). La présence de V. album sur la canopée supérieure correspond aussi au
comportement préféré de D. suzukii pour cette zone de végétation (Tanabe, 2002).

En fin de saison, le phénotype hivernal apparait a son maximum lors de la disparition des fruits de
plantes hoétes réceptives, et l'insecte passe alors a sa diapause reproductive (Grassi et al., 2018). Ce
passage par la forme hivernale est considéré comme un avantage phénotypique pour répondre aux
variations environnementales (Bretman et al., 2015). Les variations de I'environnement, ici I'absence
de nourriture et I'apparition de conditions climatiques défavorables, obligent l'insecte a s'adapter a
la pénurie alimentaire. Les changements phénotypiques qui en résultent sont physiologiques
(diapause reproductive, tolérance au froid...) et morphologiques visibles (colorations et taille). De
tels changements dans la descendance sont en général d'héritage parental comme observés dans
certains modeéles comme chez les Coléopteres (Attisano and Kilner, 2015). On peut supposer qu'un
tel phénomene existe chez D. suzukii.
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2 Longs filaments a 'extérieur du fruit

CEuf dans le fruit

Figure 17 : Pontes de Drosophila suzukii sur une baie de gui (Viscum album) avec zooms sur les pontes et sur un ceuf
inséré dans la pulpe (crédit : Lionel DELBAC, INRAE).

[l 2 c. Les risques sanitaires de I'insecte pour les cultures

Drosophila suzukii est devenue depuis 2009 I'un des ravageurs des fruits rouges les plus
dangereux (Zerulla et al., 2015). C'est une espéce trés polyphage avec de nombreuses plantes hotes
(Kenis et al., 2016; Poyet et al., 2015). L'insecte s'attaque donc a une grande variété de fruits dans les
habitats cultivés et sauvages (Santoiemma et al., 2019a), ce qui lui conférent une continuité
temporelle sur la saison entre ces deux types d'habitat (Poyet et al., 2014, 2015). En France, le rble
des plantes hotes a été étudié récemment en Picardie (Poyet et al., 2015). Soixante-sept espéeces de
fruits ont été testées et la moitié ont permis un développement complet de D. suzukii, et environ un
qguart un développement partiel (soit une baisse du potentiel de multiplication de I'espéce). D'autres
études a I'étranger confortent ces résultats et montrent le réle important des genres Rubus, Prunus,
Sambucus et Phytolacca sauvages dans le cycle biologique de D. suzukii (Kenis et al., 2016; Lee et al.,
2015; Tonina et al., 2016).

Pour les cultures, cette drosophile est un ravageur important des fruits a noyau et des petits fruits
rouges (Anonymous, 2013) avec des pertes de récoltes pouvant attendre 80% de la production (Lee
et al., 2011a). Les dommages associés sur les fruits sont notamment la destruction de la pulpe par les
larves (Asplen et al., 2015). Les cultures les plus affectées sont la fraise, la cerise, la myrtille et les
espéces du genre Rubus (mires, framboises) (Burrack et al., 2012; Diepenbrock et al., 2016, 2017;
Pelton et al., 2016; Rota-Stabelli et al., 2013). Cette sensibilité des petits fruits commence deés le
changement de couleur et croit avec I'augmentation du °Brix des fruits (Lee et al., 2011b). Il existe
néanmoins des différences selon les variétés et leur niveau de précocité (Burrack et al., 2013).

C'est de juin a novembre que l'on observe la période ou les fruits sauvages et cultivés sont
potentiellement sensibles (Santoiemma et al.,, 2019a). Il existe également une synchronie dans la
dynamique de population en fonction de l'altitude et de la distance géographique, ce qui permet a
I'insecte de suivre la phénologie de ses plantes hotes dans le temps.

Il 2 d. L'effet du paysage sur les populations de Drosophila suzukii

Rapidement, on s'est rendu compte que la proximité des verges de fruits avec la forét, qui
contient des plantes hotes réservoirs de l'insecte, favorise la colonisation des parcelles cultivées
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(Klick et al., 2015). On note ainsi une augmentation de la probabilité de captures de D. suzukii dans la
culture (Hennig and Mazzi, 2018), mais aussi des niveaux d'infestation des fruits (Haro-Barchin et al.,
2018; Santoiemma et al., 2018). Les foréts et les haies fournissent certes plusieurs hotes sauvages
alternatifs, mais aussi des conditions microclimatiques favorables a l'insecte (Cahenzli et al., 2018;
Santoiemma et al., 2019b; Tait et al., 2020). En effet, la température et I'hygrométrie y sont plus
favorables, ce qui va favoriser la dispersion de l'insecte (Tait et al., 2020). En peu de temps, l'insecte
est capable d'aller de la culture vers les foréts pour se protéger des conditions climatiques. L'insecte
réalise aussi un spillover entre les zones sauvages et les zones cultivées. Ce phénomene dépend de la
phénologie de la culture hote (Tonina et al., 2018a). Les habitats semi-naturels favorisent ainsi les
dynamiques de population de D. suzukii en fournissant des hoétes alternatifs, un habitat pour
I'hivernation et un refuge durant les périodes froides, chaudes ou séches (Tonina et al., 2018a). Les
populations de D. suzukii sont donc favorisées par la complexité du paysage, notamment I'abondance
est accrue avec la couverture forestiere (Haro-Barchin et al., 2018). La culture peut alors étre
rapidement colonisée a partir de ces refuges proches. Le paysage est donc d'une importance
prépondérante sur les dynamiques de population de l'insecte que I'on observe dans les parcelles de
fruits cultivés.

Il 2 e. La surveillance des populations

Pour la mise en ceuvre d'une stratégie ciblée de gestion de D. suzukii, il est important d'avoir
un outil de piégeage sensible pour la détection, sélectif, pratique, économique et avec un faible
impact environnemental (Tonina et al., 2018b). En effet Drosophila suzukii n'est pas la seule espece
de drosophiles capturées (Renkema et al., 2014) ; il en existe d'autres dont D. melanogaster (Delbac
et al., 2014, 2017; Rouzes et al., 2012). Les études menées dans les cultures restent trés simples en
déterminant D. suzukii versus les autres drosophiles sans trop aller plus loin au niveau des
communautés présentes (Delbac et al., 2017). Ceci peut s'expliquer par la simplicité des critéres
d'identification taxinomique de D. suzukii par rapport a la complexité et I'expertise nécessaire pour
les autres espéces (Withers and Allemand, 2012). Néanmoins la connaissance des assemblages des
drosophiles endémiques est une référence utilise pour étudier les dynamiques de population dans le
cas d'une introduction d'une espéce exotique (Antonacci et al., 2017). Notamment cela permet de
déterminer les périodes d'activité et d'importance de D. suzukii, qui dans le cas du sud de I'ltalie n'est
pas I'espéce dominante et dont la période d'activité dans les piéges est surtout automnale (Antonacci
et al., 2017). La localisation des piéges va également influencer les niveaux de captures et
I'environnement paysager est déterminant (Briem et al., 2018). Les captures en foréts et bordures
sont supérieures de celles en culture. Il ressort également que I'abondance des captures est fonction
de la phénologie de la culture (Tonina et al., 2018a). Ces captures sont sous l'influence aussi des
conditions climatiques (Briem et al., 2018; Tonina et al., 2018b), en forte baisse lors des périodes tres
froides ou trés chaudes (Harris et al., 2014).

Pour les suivis des niveaux de population de l'insecte in situ, les piéges a appats sont couramment
usités bien qu'il n'a pas été clairement établi de lien captures-dégats comme sur la plupart des
cultures (Hamby et al., 2014; Justrich, 2013). Le bassin d'attraction de ces piéges a appat a été évalué
a seulement 5,5 m (Hampton et al., 2014). L'attractivité des appats utilisés n'est pas toujours corrélée
avec leur sélectivité (Tonina et al., 2018b). Pour les Drosophilidae en général, le piege banane est le
piége a appat classique (Medeiros and Klaczko, 1999). Il doit étre attaché dans la végétation. On
observe également un effet de synergie sur la quantité de captures de drosophiles avec |'appat
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"Acide Acétique et Ethanol" qui présente en plus l'avantage d'étre un attractif peu cher et non
désagréable (Landolt et al., 2015).

L'appat usité pour D. suzukii est variable selon les auteurs, mais il est soit a base de vinaigre de cidre
(Antonacci et al., 2017; Briem et al., 2018; Cini et al., 2012; Frewin et al., 2017), soit a base de levure
(Frewin et al., 2017; Hamby et al., 2014), soit c'est un attractif commercial plus ou moins attractif et
sélectif (Frewin et al., 2017; Harmon et al., 2019; Kirkpatrick et al., 2017; Tonina et al., 2018b). Les
attractifs commerciaux sont plus attractifs et sélectifs que ceux artisanaux en regle générale (Frewin
et al., 2017; Harmon et al., 2019; Tonina et al., 2018b) mais pas toujours (Kirkpatrick et al., 2017). Le
contenant de piégeage a aussi son importance avec notamment la couleur rouge qui semble la plus
attractive (Cini et al., 2012; Kirkpatrick et al., 2017; Renkema et al., 2014). Au final, ce sont les pieges
qui combinent des signaux visuels et olfactifs performants qui sont le plus adaptés au monitoring de
I'insecte (Kirkpatrick et al., 2017). Il est alors nécessaire d'avoir des leurres différents selon la période
de piégeage et de I'objectif recherché de celui-ci (monitoring versus piégeage de masse) (Tonina et
al., 2018b).

Les observations de pontes sur fruits, qui sont assez caractéristiques, peuvent étre utilisées
pour le monitoring mais cette technique est difficile a mettre en ceuvre (Anonymous, 2013). Une
méthodologie d'évaluation des infestations larvaires sur fruits existe aussi mais elle ne permet pas de
discriminer directement les espéces de drosophiles présentes (Van Timmeren et al., 2017). Il existe
notamment une méthode moléculaire d'identification mais la mise en émergence de ces larves sur
milieu de culture a drosophiles reste la technique la plus simple (Dreves et al., 2014).

Il 2 f. Les méthodes de contrdle

Parmi les méthodes de lutte proposées, l'application d'insecticides est la plus simple
d'utilisation bien qu'elle soit jugée peu efficace (Chabert et al., 2013; Marchand, 2015). C'est
néanmoins la principale méthode utilisée pour contréler les populations (Cattel et al., 2018).
Naturellement, la lutte biologique a été envisagée via notamment l'utilisation de parasitoides
(Stacconi et al., 2015). Elle est malheureusement reconnue comme faiblement efficace (lacovone et
al., 2015). Seuls les parasitoides de pupes semble capables de se développer sur D. suzukii (genres
Trichopria et Pachycrepoideus) (Chabert et al., 2013; Rota-Stabelli et al., 2013). L'insecte présente,
surtout au stade larvaire, une résistance immunitaire liée a une charge hémocytaire élevée lui
permettant d'encapsuler I'ceuf du parasite (Poyet et al., 2013). Ceci peut aisément s'expliquer car la
communauté des guépes parasitoides natives en Europe n'est pas la plus adaptée pour réguler les
pullulations de D. suzukii en raison d'une co-évolution moins importante que celle obtenue avec les
espéces de drosophiles natives (Haro-Barchin et al., 2018). Il en va de méme pour le niveau de
régulation exercé par les prédateurs généralistes indigenes (Schmidt et al., 2019a). Néanmoins, les
aires de distribution des espéces fruitieres sauvages dans le milieu naturel, notamment les foréts,
constituent des zones de refuge ouU la population de D. suzukii pourrait étre limitée avant sa phase de
dispersion vers d'autres cultures (Wolf et al., 2020). Dans le cadre d'une telle lutte biologique, le
ciblage de l'espéce native Trichopria drosophilae peut néanmoins assurer un certain niveau de
régulation naturelle (Mazzetto et al., 2016; Wolf et al., 2020). En effet les guépes parasitoides natives
des drosophiles sont supérieures en quantité dans les foréts (Haro-Barchin et al., 2018). Il est
également possible d'augmenter le niveau de population de ce parasitoide par des lachers (Rossi
Stacconi et al.,, 2018). Une autre piste envisageable est I'acclimatation d'une espéce exotique
d'ennemi naturel. C'est le cas de Ganaspis brasiliensis qui a montré une efficacité dans le service de
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régulation naturel de D. suzukii en Asie (Daane et al., 2016; Giorgini, 2019). D'autres agents de lutte
biologique ont été testés dont les nématodes et les champignons entomopathogenes mais leur
niveau d'efficacité reste tres limité (Cuthbertson et al., 2014).

Les techniques utilisant du piégeage sont couramment utilisées. On peut citer par exemple les
techniques de piégeage de Masse (type "Attract & Kill") (Hampton et al., 2014). Néanmoins, une
nouvelle approche est a I'étude : l'utilisation de plantes piéges qui entrainent une mortalité de la
descendance pondus sur les fruits de ces plantes (Ulmer et al., 2020). C'est potentiellement le cas du
buisson ardant (Pyracantha coccinea), tres attractif pour les adultes de D. suzukii et dont les fruits
provoquent la mortalité du 2° stade larvaire. Cette plante, de faible entretient et durable, peut étre
un bon candidat pour la lutte.

Une autre piste d'avenir est |' "Incompatibilité Cytoplasmique" (IC) qui consiste a utiliser un
symbionte naturel, la bactérie Wolbachia, qui induit une stérilité conditionnelle des males de D.
suzukii (Cattel et al., 2018). Utilisée dans le cadre de la "Technique d'Insecte Incompatible" (Tll), elle
vise a utiliser des lachers de masse de males dits stérilisateurs, visant a contourner l'infection
compatible héritée de la meére lors des accouplements. Des souches de Wolbachia sont
potentiellement utilisables pour cette technique. Cette technique peut aussi étre combinée avec la
"Technique des Males Stériles" (TIS) qui consiste a produire des males stériles, via radiation, et ainsi
limiter la descendance (Nikolouli et al., 2020). L'utilisation d'une dose de radiation de 45 Gray (Gy)
permet d'assurer la stérilité des males de D. suzukii, sans affecter leur longévité, leur fitness et leur
capacité de vol. Couplée avec la Tll, la TIS a donné des résultats préliminaires encourageants pour la
gestion des populations de D. suzukii.

Enfin, les méthodes prophylactiques (diminution des conditions d'humidité dans la culture, filets
insect-proof,...) semblent non négligeables et présentent une certaine efficacité (Marchand, 2015;
Tochen et al., 2016). On peut aussi citer I'assainissement des cultures de leurs déchets de récolte et
la réduction des sites alternatifs de reproduction qui sont deux méthodes non chimiques et de
tactique de gestion culturale qui aident les agriculteurs a réduire leur dépendance aux insecticides,
ou au moins limitent les populations a des niveaux gérables (Bal et al., 2017).

lll 3. La vigne et Drosophila suzukii

Arrivée récemment dans le vignoble européen (Rouzes et al., 2012), D. suzukii a occasionné
des dégats sur le raisin notamment dans le vignoble de Bordeaux depuis 2013 (Delbac et al., 2018a).
En 2014, des attaques atypiques de pourriture acide (perte de récolte de 5%) ont été observées, en
lien avec l'insecte (Delbac et al.,, 2017). Mais d'autres especes de drosophiles étaient également
présentes sur les grappes. Des observations similaires ont été réalisées en Suisse et en ltalie. Les
attaques sur le raisin se focalisaient essentiellement sur les cépages noirs, essentiellement le merlot
en Gironde (Delbac et al., 2014). Depuis D. suzukii est clairement établie dans le vignoble bordelais et
nécessite la vigilance des viticulteurs.

Il 3 a. La problématique des drosophiles dans I’histoire de la viticulture

La vigne est une culture historique pour les études sur les drosophiles (Capy et al., 1987).
Drosophila melanogaster et D. simulans ont été depuis trés longtemps étudiées car elles sont a
I’origine de la pourriture acide. Cette maladie est tres dommageable, entrainant I'acidification rapide
des grappes puis leur pourriture empéchant toute vinification. Elle dépend de la contamination des
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baies par un consortium microbien (levures et bactéries acétiques) transporté par les drosophiles qui
initient l'infestation (Barata et al., 2012a; Fermaud et al., 2000; Gravot, 2000). Lorsque la peau est
endommagée, une grande quantité de sucre est disponible a la surface de la baie (Barata et al.,
2012b), ce qui favorise l'augmentation des champignons ascomycetes avec une activité de
fermentation élevée, y compris des levures, et des bactéries productrices d'acide acétique (Barata et
al., 2012a). Les drosophiles sont alors attirées par les odeurs volatiles produites en grande quantité
par la maladie sur les baies blessées. La pourriture acide a un impact sur la composition chimique et
la qualité du mo(t et du vin (Barata et al., 2011a). On note en particulier une augmentation de la
concentration en sucre, de |'acidité totale, de I'acidité volatile, des anthocyanes, des phénols totaux
et de l'intensité de la couleur. L'acide acétique est notamment un marqueur caractéristique des baies
atteintes par la maladie (Barata et al., 2012b).

Apres quelques mois d'élevage, les vins issus de baies pourries acides présentent une instabilité de la
couleur. L'éthylphényl-acétate et I'acide phényl-acétique, les deux arémes clés de la maladie que I'on
trouve dans le vin (Barata et al., 2011b), sont responsables de |'odeur de miel, provoquant un rejet
important a la dégustation des vins affectés (Campo et al.,, 2012). Un tri minutieux des raisins
préalable a la vinification est alors nécessaire pour éliminer ceux qui sont atteints de la maladie et
éviter ainsi ces altérations qualitatives (Marchand, 2015). Ces pratiques couplées avec les pratiques
culturales (Linder et al., 2015a) induisent une augmentation des colts de production (loriatti et al.,
2015). Cette maladie est néfaste, d'autant plus pour les vins de haute qualité a prix élevé (loriatti et
al., 2015). C'est notamment le cas pour les vins de Bordeaux.

Il 3 b. L'arrivée de Drosophila suzukii dans le vignoble bordelais

Ces derniéres années, Drosophila suzukii a rejoint la communauté des drosophiles associées
a la pourriture acide en Europe. Cette espéce invasive a été observée pour la premiere fois dans les
vignobles frangais par piégeage alimentaire dans les parcelles de vigne a Bordeaux en 2011 (Rouzes
et al., 2012) et les premiers dégats sur les raisins en 2013 (Delbac et al., 2014) (Fig. 18). Cette espéce
est néanmoins la seule de son groupe taxinomique a pouvoir percer la peau épaisse du raisin, avec
ou sans ponte d'un ceuf (Atallah et al., 2014). Cet acte de ponte peut alors étre associé a la vection
de bactéries nocives, telles que les bactéries acétiques (loriatti et al., 2015). Cet insecte est ainsi
suspecté d'étre un précurseur de I'épidémie de pourriture acide qui s'est déroulée dans le vignoble
bordelais en 2014 (Delbac et al., 2017).

Jusqu'a récemment, le réle sanitaire de D. suzukii sur le raisin restait ambigu (lacovone et al., 2015).
Dans la littérature, le statut de la vigne comme plante hote n'était pas communément admis (Baker
et al.,, 2010). En effet, concernant la survie de la descendance, moins de 10% des ceufs pondus
donnent des adultes sur le raisin (loriatti et al., 2015; Linder et al., 2013a) et donc peu d'adultes
émergent des grappes (Lee et al., 2011b). La femelle ne peut pondre sur la baie de raisin que lorsque
la pellicule est moins résistante, c'est-a-dire aprés le déclenchement de la véraison (Entling et al.,
2019; loriatti et al., 2015; Shrader et al., 2019). Il existe une différence significative des niveaux
d'infestation de I'insecte sur le raisin selon le cépage (Delbac et al., 2014; Entling et al., 2019; Shrader
et al., 2019), avec les cépages noirs plus touchés que les cépages blancs, et la période de maturité de
celui-ci (Shrader et al., 2019). La variation de sensibilité des cépages s'explique plus par la résistance
de la pellicule de la baie de raisin a l'acte de ponte que par les propriétés chimiques de celle-ci
(Entling et al., 2019). Les autres parametres comme les dégats préalables, le climat, I'environnement
et la protection sanitaire montrent des impacts additionnels. Drosophila suzukii est supposée avoir
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des effets négatifs sur la qualité du raisin durant la phase de maturation des grappes (loriatti et al.,
2015). Ce caractére nuisible a été confirmé en tant qu'agent précurseur du développement des
autres especes de drosophiles associées aux épidémies de la pourriture acide des baies de raisin
(loriatti et al., 2018; Rombaut et al.,, 2017). C'est plus cet aspect dégat indirect qui semble
préjudiciable sur le raisin dans la région de Bordeaux, car l'insecte atteint rarement des niveaux de
population, variables selon l'année, pouvant entrainer une destruction directe totale ou de
nombreuses baies de la grappe (Delbac et al., 2018a).
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Figure 18. Situation chronologique des attaques de drosophiles et de pourriture acide dans le vignoble bordelais de
1982 a 2014 (barres vertes : pourriture acide détectée sur les cultivars blancs ; barres oranges : pourriture acide
détectée sur les cultivars noirs et blancs). Jusqu'en 2010, les attaques de pourriture acide étaient localisées sur les
secteurs de production de vins blancs (secs ou liquoreux) et principalement sur les cépages blancs sauf exception
(1997 localement suite a un orage). En 2011, Drosophila suzukii est détectée dans le vignoble puis les premiers dégats
de l'insecte sur le raisin sont observés en 2013 au sud de la Garonne. L'année suivante, on assiste a une
généralisation des attaques de la maladie sur I'ensemble du vignoble de Bordeaux, principalement sur les cépages
noirs, ce qui n'avait jamais été observé historiquement. Drosophila suzukii était présent sur presque tous les
échantillons récoltés [d'apres (Delbac et al., 2017)].
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Les enquétes menées aupres des viticulteurs suisses de 2016 a 2018 ont montré que les attaques de
D. suzukii dépendent bien du cépage mais aussi de I'année (Knapp et al., 2019a). Les dégats durant
cette période d'enquéte ont été néanmoins limités avec peu de cas de développement de la
pourriture acide. Néanmoins, D. suzukii, comme certaines espéces invasives, pourraient aussi jouer
un réle dans la contamination des grappes par Aspergillus carbonarius, champignon qui produit des
métabolites secondaires toxiques telle I'ochratoxine A (Mondani et al., 2020). En effet les femelles
inserent leurs ceufs dans les baies et les larves qui en éclosent creusent des galeries dans la pulpe de
ces mémes baies, favorisant ainsi l'installation du champignon. Ceci n'est possible que si la grappe
attaquée n'est pas atteinte par le développement de la pourriture acide.

Il 3 c. Les méthodes de gestion au vignoble

Parmi les pays viticoles les plus précocement infestés, la Suisse, via ses services officiels, a
autorisé rapidement une regle de décision insecticide tenant compte de la présence d'adultes dans la
parcelle et du niveau de pontes sur baies pour déclencher jusqu'a quatre traitements de la véraison a
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la maturité (Linder et al., 2013b). L'efficacité n'était toutefois pas garantie et les effets secondaires
potentiels se révélaient non négligeables (résidus dans le raisin, risque de résistance et image aupres
des consommateurs). Les méthodes de lutte préconisées se sont orientées principalement vers des
mesures prophylactiques déja mises en ceuvre contre le Botrytis (maitrise de la vigueur, diminution
de I'hygrométrie au niveau des grappes par effeuillage...) (Marchand, 2015). D'autres méthodes sont
proposées comme les méthodes de piégeage de masse pour les petites surfaces isolées ou
I'application de kaolinite calcinée sur les grappes (Linder et al., 2013a, 2015b). En pratique, la gestion
menée par les viticulteurs suisses dépend du cépage, et ce sont essentiellement des mesures
préventives qui sont mises en ceuvre avec le piégeage de masse ou des méthodes prophylactiques
telles la limitation du rendement et le tri des vendanges (Knapp et al., 2019b). La lutte insecticide
restant marginale.

En France, la préconisation de lutte contre la pourriture acide, quelle que soit son origine, est la mise
en ceuvre des méthodes prophylactiques déja pratiquées contre la pourriture grise (Delbac et al.,
2015). Parmi ces mesures prophylactiques, il faut également rajouter la gestion correcte des déchets
de récolte et des composts de raisin qui sont des ressources permettant la reproduction de l'insecte
en fin de saison (Bal et al., 2017). Il a fallu attendre 2018 pour avoir en France I'homologation d'un
produit insecticide de lutte directe contre D. suzukii (Baudet and Pringard, 2018).

L'évolution a terme de la gestion des populations de D. suzukii au vignoble s'oriente sur l'impact du
paysage. Drosophila suzukii interagit avec son environnement paysager. Etant tres polyphage et
exploitant une large gamme de plantes hotes situées dans des milieux cultivés et sauvages, on peut
donc supposer des capacités de dispersion élevées pour cette drosophile en particulier depuis les
plantes hotes potentielles qui se trouvent en bordure des parcelles de vigne. Plusieurs études ont
signalé la présence ou le niveau d'infestations significatives dans les zones viticoles a proximité des
parcelles de plantes hotes (Delbac et al.,, 2014; Marchand, 2015; Marchesini et al.,, 2014,
Tiefenbrunner and Tiefenbrunner, 2017). Il a été souligné récemment que les mires sauvages
accroissent fortement les populations de l'insecte dans la végétation en bordure des parcelles de
vigne tout au long de I'année ; I'abondance des D. suzukii dans les parcelles de vigne adjacentes
augmentant seulement a certaines périodes de la saison (WeiRlinger et al., 2019). Toutefois, aucun
impact sur les infestations n'a été signalé.
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Les connaissances actuelles sont tres limitées sur la communauté des drosophiles présentes dans
le vignoble européen, et encore moins au niveau frangais. Ce type d'étude n'a jamais été entrepris
en tant que tel et on assiste surtout a un ciblage aux espéces clés sur des périodes réduites en
temps. Ainsi on ne peut estimer quel est I'impact de l'introduction de Drosophila suzukii sur la
communauté viticole des drosophiles car les données antérieures sont inexistantes. Il est
nécessaire de mettre en ceuvre ce type d'étude pour connaitre cette communauté et son
évolution. Comment se comporte les niveaux de population de la communauté de drosophiles
durant toute la période allant du début de I'hiver a la fin de I'automne ? Cette communauté est-
elle présente sur d'autres fruits de plantes hotes pressenties dans la littérature pour D. suzukii ? Le
compartiment sauvage présent autour des parcelles de vigne sert-il de réservoir de D. suzukii dans
le vignoble de Bordeaux ? Jusqu’a présent, aucune étude n’a été menée pour étudier comment la
dynamique de cette drosophile peut étre modifiée par la variation des plantes hotes dans
I’environnement proche du paysage viticole. L'estimation de la qualité de I'habitat est une
préoccupation majeure en ce qui concerne les effets des caractéristiques de I'habitat sur la
dynamique de population et l'identification des lieux ayant le plus grand impact potentiel. Notre
objectif dans ce travail de thése est d’arriver a explicitement considérer I'effet des dimensions
spatiales et temporelles a I’échelle du paysage sur la communauté des drosophiles du vignoble.
Mais également d'analyser I'effet de la distribution spatiale et temporelle des ressources et la part
de variabilité expliquée par ces différentes composantes sur les dynamiques de population de D.
suzukii.
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IV. OBJECTIFS ET DEMARCHE GENERALE DE LA THESE
IV 1. Manques de connaissances, enjeux et démarche

Les études a I'échelle du paysage sont importantes pour comprendre la dynamique des
populations et des communautés d'insectes. Néanmoins une intégration de la dimension temporelle
au sein de ces analyses pour prendre en compte la continuité des ressources tout au long du cycle de
vie de ces organismes mobiles est nécessaire. La disponibilité des ressources dans le temps aura une
implication sur la dynamique de population des individus. Cette approche s'articule bien au niveau
des espeéces invasives car elle peut expliciter le maintien et la diffusion des espéces a I'échelle du
paysage et au sein de la communauté native. Dans un agrosystéme, ces processus sont d'autant plus
importants qu'une communauté d'insectes peut contenir des ravageurs de cultures. Notamment les
especes polyphages et mobiles peuvent étre favorisées par la présence de ressources
complémentaires ou supplémentaires dans le paysage.

C'est dans ce cadre que se trouve notre sujet d'étude. Drosophila suzukii est une espece récemment
introduite et qui génére des dégats dans les cultures de petits fruits rouges, dont la vigne. Cette
espéce étant polyphage, son cycle semble particulierement sensible aux successions dans le temps
de différentes ressources, ainsi que la continuité spatiale de ces ressources. Le paysage joue t'il alors
un réle dans sa propagation en raison d'une multitude d'especes sauvages hotes dans les habitats
naturels ? La vigne est une culture majeure de la région bordelaise, tant en surface
gu'économiquement. Cette culture assure une ressource alimentaire trés abondante et constante
dans le temps. Elle est donc naturellement confrontée a ce ravageur. La viticulture est un modele de
monoculture intensive dont I'extension géographique depuis des décennies voire deux millénaires
s'inscrit dans la modification du paysage par fragmentation. Ainsi le vignoble de Bordeaux ne peut
croitre depuis I'origine qu'en s'étendant sur les zones d'habitats naturels. Ces habitats contiennent
des plantes hotes potentielles a D. suzukii. Bien que les dégats constatés soient principalement
indirects en favorisant le développement des autres especes de drosophiles qui génerent la
pourriture acide, I'année 2014 reste une année de référence pour les dommages liés a D. suzukii.
Cela souleve la question pour les viticulteurs et les praticiens de la mise en ceuvre pratique de la
gestion du ravageur : quand et ol doit-on le surveiller ?

Sous un aspect plus scientifique, les chercheurs se posent la question de déterminer le
comportement de D. suzukii dans la communauté des drosophiles autochtones et de I'impact que
cela peut avoir au niveau écologique. Mais comment se compose la communauté de drosophiles
dans le vignoble ? Paradoxalement cette communauté de ravageurs a été tres peu étudiée dans ce
type d’environnement. Ces connaissances sont inexistantes ou trés partielles et encore moins pour la
région bordelaise. Si I'on y ajoute en général le manque d'études sur l'impact de la variabilité
temporelle du contexte paysager, selon nous, énormément de connaissances restent a acquérir sur
le triptyque paysage-vigne-Drosophila suzukii.

Pour répondre a ces interrogations, nous allons essayer dans ce travail de thése de comprendre
comment la continuité spatiale et temporelle des ressources (ici les plantes hodtes) permet
d’expliquer les dynamiques de population de Drosophila suzukii au vignoble (précocité d'infestation
des parcelles et abondance de I'espéece). L'analyse des différents contextes paysagers permettra
d'aider a répondre a cet objectif.
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Dans cette thése, nous avons opté pour une approche dynamique du paysage, avec une description
la plus fonctionnelle possible (donc a échelle spatiale faible pour étre le plus exhaustif), ceci pour un
ravageur invasif, polyphage, et qui est bien adapté a ce type de démarche. C'est également une
espéce d'intérét agronomique majeur sur certaines cultures, et dont les connaissances sur la vigne
pourront étre extrapolées aux autres cultures cibles.

Les enjeux appliqués sont de définir quels appariements de ressources favorisent la multiplication de
cette drosophile et d'établir ainsi la typologie de parcelles ou de zones a risque pour un paysage
donné. A terme, ce travail doit permettre de localiser les zones les plus adaptées pour la surveillance
ou le monitoring de I'espece dans une optique d'optimisation de la lutte.

Cette these s'articule sur des expérimentations de terrain couplées avec des observations et suivis de

laboratoire d'échantillons récoltés. Le dispositif expérimental reposera principalement sur le suivi
d'un réseau de parcelles sélectionnées le long d'un gradient paysager et comportant une continuité
spatiale et temporelle des ressources dans le vignoble Bordelais. Des échantillonnages de
populations de D. suzukii et d’autres drosophiles seront réalisés sur ces parcelles. Des préléevements
de fruits de plantes hotes seront également réalisés. L'ensemble des données recueillies seront

analysées statistiquement pour tester les variables d'intérét.

Ce travail a suivi le schéma suivant (Fig. 19), décomposé en 3 chapitres et répondant aux différentes
hypotheses générales :

Paysage viticole

Temps Habitats Semi-Naturels

Parcelle de vigne

Communauté Chapitre 1

Drosophilidae

* Effet %HSN sur abondance et
composition de la communauté

* Effet temporalité surla communauté
* Effet variable du paysage dans le
temps

Drosophila suzukii
* Plantes hotes a D. suzukii dans le
paysage viticole bordelais
*Succession de ces hotes dans le temps
Chapitre 2
Chapitre 3

« Effet temporel et spatial des ressources sur
niveau de population de D. suzukii

Plantes hétes * Indice composition fonctionnel vs indice
composition classique

Figure 19 : Organisation de la thése. Le paysage est considéré a une échelle spatiale de 100 m. Le temps
est a intervalle mensuel.
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IV 2. Objectifs des chapitres

Chapitre 1. Communauté des Drosophilidae et paysage viticole

Malgré de nombreuses études sur les effets du contexte paysager sur les communautés
d'insectes phytophages, peu de travaux ont été menés sur les drosophiles et la variation saisonniére
des effets du contexte paysager reste mal explorée. Dans ce chapitre, nous avons travaillé sur la
communauté des Drosophilidae dans le vignoble. Nous avons utilisé pour cela le suivi de piéges
attractifs placés au centre des parcelles d'un réseau de parcelles de vigne le long d'un gradient de
complexité paysagere. Le piégeage a été mené sur toute une année. Nous avons cherché plus
spécifiquement a tester les hypotheses suivantes :

e L'abondance et la diversité des Drosophilidae augmentent avec la complexité du paysage

viticole.

e Cet effet du paysage est plus marqué pour les espéces généralistes comme Drosophila
suzukii.

e |'effet varie avec le temps et entre les espéces en raison des différences de disponibilité des
ressources.

Chapitre 2. Quelle est la dynamique temporelle de D. suzukii sur les différentes espéces végétales
hotes dans le paysage viticole ?

La succession des ressources est un élément important des dynamiques de populations des
insectes. Dans le cas des especes généralistes et invasives, telle D. suzukii, cela passe par la
disponibilité de différentes plantes hétes dans I'espace et dans le temps. Les études bibliographiques
sur les hotes potentiels donnent parfois des résultats contradictoires. A partir de ces connaissances
dans la littérature sur les plantes hotes hébergeant I'insecte, nous avons cherché a déterminer
expérimentalement celles qui pouvaient servir de ressources alimentaires dans le paysage.
L'expérimentation que nous avons menée devait tester les hypothéses suivantes :

o |l existe différentes plantes hétes pour D. suzukii dans le paysage viticole de Bordeaux.
e (Ces plantes hotes présentent une succession temporelle de leur fructification et de leur
réceptivité a D. suzukii.

Chapitre 3. La prise en compte d'informations fonctionnelles permet-elle de comprendre les
dynamiques de population de D. suzukii au vignoble ?

La structure spatiale des habitats dans les paysages faconne les populations. Pourtant,
malgré des recherches de plus en plus nombreuses, I'association est assez peu connue sur la fagon
dont les composantes du paysage (la quantité des habitats) contribuent a la dynamique des
populations de D. suzukii. La compréhension de ces relations a des implications importantes pour la
surveillance et la gestion des populations de cet insecte ravageur. Par exemple, si I'on envisage de
définir les sites d'observations les plus a risques épidémiques (i.e. zones a risque dans une région
donnée), devrions-nous nous concentrer sur des parametres d'identification des habitats
(composition classique) ou sur des paramétres d'identification plus poussés de ces habitats
(composition fonctionnelle). En d'autres termes, si I'on veut mettre en place des approches de
politique publique via des systémes d'alerte et une cartographie pour localiser les zones de cultures a
risques ou contrbler préférentiellement les ravageurs, il est important de définir les variables les plus
prédictives pour y parvenir.
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Dans ce chapitre, nous cherchons a comprendre le réle des ressources alimentaires sur la présence
de D. suzukii. A partir des données obtenues dans les expérimentations menées dans les deux
chapitres précédents, nous élaborons un indice de composition fonctionnel basé sur la présence
spatiotemporelle de plantes hbtes ressources pour les populations de D. suzukii et testons le lien
avec les données de piégeage des parcelles correspondantes. Nous comparons les résultats obtenus
a celui de l'indice de composition de référence (% habitat semi-naturel) classiquement usité en
Ecologie du paysage.

L'objectif de ce chapitre est de tester les hypotheses suivantes :

e Les niveaux de population de D. suzukii capturés dans les parcelles de vigne sont dépendants
des ressources nutritives présentes en bordure de champ.

e |'utilisation d'une approche fonctionnelle doit étre envisagée pour prédire les niveaux de
population d'adultes de D. suzukii dans les parcelles de vigne.
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I. DISPOSITIF EXPERIMENTAL

Nous avons défini notre zone d'étude dans le secteur de Saint-Emilion, prés de Libourne,
situé a 40 km a I'Est de Bordeaux (Fig. 20). Cette zone viticole de 12 000 ha représente une
homogénéité climatique et de pratiques culturales (Verpy et al.,, 2014). En juillet 2016, une
prospection de terrain a été réalisée pour identifier vingt parcelles de vigne correspondant a
I'objectif de créer un réseau de parcelles avec la moindre variabilité intra-parcellaire (cépage
merlot et mode de production = conventionnel).

SAINT-EMILION
Vineyard

7RSS

BORDEAUX @

Figure 20. Zone d'étude. A) Carte de France avec la région de Bordeaux en encadrée ; B) Carte du
département de la Gironde, mettant en évidence le vignoble de Saint-Emilion avec un cercle ; C) Image
satellite du vignoble de Saint-Emilion avec les positions des parcelles étudiées (crédit : ArcGis®).

Autour de ces parcelles, nous avons effectué un inventaire et une géolocalisation des plantes hotes
ressources autres que la vigne telles la mdre sauvage, le sureau noir, le cerisier... Ce travail de
prospection a été effectué dans un rayon de 100 m autour de chaque parcelle. Différentes zones
d'observation, dénommées "Buffers", pouvant aller jusqu'a 3000 m autour du point d’observation
peuvent étre utilisées en Ecologie du paysage (Tscharntke et al., 2005a). Nous nous sommes arrétés a
une I"échelle spatiale beaucoup plus faible car elle nous autorise d'étre exhaustif dans I'inventaire
des plantes ressources. Cette démarche nous a permis de définir une grande variabilité de
composition et de configuration du paysage et de ressources (Fig. 21).

Figure 21. Vues aériennes des vingt parcelles du réseau d'expérimentation ; échelle 1/1500° (crédit :
ArcGis®).
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Pour chaque parcelle, une digitalisation du paysage a été effectuée avec le logiciel ArcGis 10.4 et
différents indices paysagers de composition ou de configuration ont été calculés (entre autre d'apres
la classification de (McGarigal and Marks, 1995)) relative soit au paysage proprement dit, soit aux
ressources. Les indices ont été calculés autour de chaque piege utilisé (Fig. 22). Par exemple, dans
notre réseau, le pourcentage d'Habitats Semi-Naturels (HSN) varie de 0 a 31,7 % et la distance
euclidienne la plus courte entre la bordure et les ressources (NextN) varie de 4,7 m a plus de 100 m.
Nous avons sélectionné seulement neuf indices paysagers, a raison de deux a trois indices de
composition ou de configuration a I'échelle du paysage ou des ressources, dont ceux précités. Les
différents métriques sont corrélés entre eux, comme ce qui a été observé pour d'autres études
(Roschewitz et al., 2005; Woltz et al., 2012). Nous avons retenu HSN comme indicateur paysager
pour nos analyses car c'est celui avec lequel nous avons sélectionné nos parcelles et qui donc
structure notre dispositif. C'est également un indice pertinent pour décrire comment le paysage
affecte les processus a I'échelle des populations (Dunning et al., 1992).
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Figure 22. Exemples de distribution d'indices paysagers dans le réseau de parcelles : a) type % LAND
avec % surface en vigne (rose) et % habitats semi-naturels (vert) ; b) nombre de patchs ressources.

Il. OBSERVATIONS, MESURES ET PRELEVEMENTS REALISES

Les suivis des populations de drosophiles sont réalisés :

- par captures d'adultes avec des piéges attractifs fabriqués a partir d'une bouteille type eau gazeuse
d'un litre percée de 20 trous de 5 mm sur la partie haute et remplie de 125 ml d'appéat (1/3 vin rouge,
1/3 vinaigre de cidre, 1/3 eau et quelques gouttes de mouillant) (Anonymous, 2015b) (Fig. 23).

- par prélévements de fruits sauvages et de raisin puis mise en émergence au laboratoire.

Figure 23 : Dispositif de piégeage avec (a) piége attractif utilisé & (b) doses d'attractif emmenées sur le
réseau de parcelles (crédit : Lionel Delbac, INRAE).
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Durant toute la durée de l'expérimentation nous avons contrélé les infestations sur les fruits
présents dans un rayon de 100 m autour de chaque piege de la parcelle. Pour cela nous avons créé
un rayon général que nous avons transféré sur un smartphone Android équipé du logiciel
OpenStreetMap Automated Navigation Directions (OsmAnd), qui permet une localisation facile sur le
terrain (Lochlainn et al., 2018). On délimite ainsi l'aire de prospection (Fig. 24).

Figure 24 : Buffer général délimitant l'aire de prospection sur le terrain résultant de la fusion des Buffers
de 100 m autour de chacun des piéges d'une méme parcelle (cas de la parcelle LAV) : a) élaboration sous
ArcGis ; b) transfert en format GPX pour GPS sous interface OsmAnd (crédit : ArcGis® & OsmAnd).

Pour l'identification des ressources a collecter nous nous sommes appuyés sur |'étude réalisée en
Picardie sur les plantes hotes potentielles de D. suzukii (Poyet et al., 2015). Nous I'avons complétée
de quelques informations d'autres études en Europe et Amérique du Nord (Kenis et al., 2016; Lee et
al., 2015). A partir de la présence de ces plantes hotes en Gironde (d'apreés le site web du Réseau des
Botanistes Francophones : https://www.tela-botanica.org/ (Heaton et al., 2011)), nous avons établi
une liste de 46 especes végétales d'apres leur capacité de développement vis-a-vis de l'insecte
(développement complet, partiel ou non héte) (Poyet et al., 2015) (Tab. 2).

Tableau 2 : Classification des plantes de l'environnement paysager présentes en Gironde selon leur
capacité de niche trophique vis a vis de Drosophila suzukii.

Développement complet

Développement partiel

non hote

>2 adultes/fruit

13 2 adultes/fruit

<1 adulte/fruit

ceufs et larves

pas larve

pas de ponte

Mdre sauvage
Bellagone
Cerisier Ste Lucie
Cerisier noir
Framboisier

Gui

Fraisier des bois
Merisier

Murier

Chevrefeuille des haies
If commun

Sureau hieble
Prunellier
Groseiller a grappes

Bourdaine

Morelle noire
Morelle douce-ameére
Sureau noir
Alkékenge ou Amour en cage
Mahonia faux houx
Teinturier

Argousier

Laurier du Portugal
Arum tacheté
Symphorine blanche

Cerisier ou Merisier a grappes
Nerprun purgatif

Cassissier

Viorne aubier

Buisson ardent

Houx

Cornouillier sanguin
Vigne vierge
Aubépine monogyne
Asperge

Fragon faux houx

Bryone dioique

Fusain d'Europe

Genevrier commun

Troéne commun
Chevrefeuille des jardins
Néflier

Sceau de Salomon multiflore
Rosier des chiens

Sorbier des oiseleurs
Laurier-tin

Pour chaque collecte de fruit d'une espece végétale, en général 30 fruits, nous évaluons les quantités

de ponte puis réalisons des mises en émergence, au laboratoire, a 22°C de 14 jusqu'a 21 jours pour

certaines espéces de fruits comme spécifié dans la littérature.
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Les adultes piégés et issus des émergences sur raisin ont été sexés et identifiés jusqu'a I'espéce sous
loupe binoculaire (Fig. 25) en utilisant une faune spécialisée (Baechli et al., 2004) et complétée pour
D. suzukii (Withers and Allemand, 2012). Les critéres taxinomiques utilisés prennent en compte des
notions comme la couleur, les peignes sexuels et I'appareil sexuel des males ou l'ovipositeur des
femelles, les ailes, les yeux, I'abdomen, la taille, les pattes, les antennes...

Figure 25 : Identification des drosophiles : a) tri et détermination sous loupe binoculaire ; b) quelques
exemples des espéces capturées durant I'expérimentation (crédit : Lionel Delbac, INRAE).

Il 1. Détermination de la communauté des Drosophilidae dans les paysages viticoles
bordelais.

Pour cette expérimentation, le suivi des adultes est réalisé via la mise en place de 3 piéges distants
de 10 m linéaires les uns des autres et situés au centre de la parcelle. lls sont mis en place une fois
par mois pour une durée de capture d'une semaine durant toute I'année. L'expérimentation a débuté
le 2/9/2016 et a pris fin le 20/12/2017. Nous avons délimité la période d'analyse des données a
I'année 2017 seulement.

Il 2. Identification de la succession des différentes plantes hotes a Drosophila
suzukii dans les paysages viticoles du bordelais.

Du 27/7/2016 au 20/12/2017, les infestations de D. suzukii ont été évaluées sur les fruits sauvages
autour de la parcelle et sur le raisin dans un rayon de 100 m autour des pieges. Les fruits présents
ont été prélevés pour comptabiliser la ponte sous loupe binoculaire puis suivre les émergences apres
mise en incubation en chambre climatique des lots prélevés.

Il 3. Distribution spatiale et temporelle des ressources alimentaires et niveaux de
populations de Drosophila suzukii en vignoble bordelais.

A partir des données précédentes de piégeage et d'émergences sur les fruits, un indice fonctionnel
prenant en compte la distribution spatio-temporelle de ces ressources alimentaires a été créé pour
établir un lien avec les niveaux de captures de D. suzukii dans les parcelles correspondantes. Les
analyses ont été réalisées sur les données obtenues en 2017.
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CHAPITRE 1

Communauté des Drosophilidae et paysage viticole
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| 1. Description de I'étude

L'échantillonnage réalisé tout au long de 2017 avait pour but de déterminer I'évolution dans
le temps de la communauté viticole des drosophiles, d'analyser la temporalité des especes qui la
compose et de comprendre les effets du contexte paysager sur cette communauté (Fig 26).

Repos Chute des
hivernal ) feuilles

Caractérisation par piégeage de la communauté

Evolution temporelle de la communauté

Impact Habitat Semi-Naturel

N 777

TS S

Figure 26 : Schéma du déroulement de I'expérimentation durant une année du cycle végétatif de la vigne
avec une cadence mensuelle des observations, soit de janvier (stade repos hivernal) & décembre (stade
fin de la chute des feuilles). La caractérisation de la communauté a été réalisée en 2017 par piégeage
attractif au sein des parcelles de vigne (crédit : Lionel DELBAC & Sylvie Richart-Cervera, INRAE).

I 2. Participation de Lionel Delbac
Conception de I'expérimentation : 40% (+ A. Rusch 30% et D. Thiéry 30%)
Réalisation des relevés : 90% (+ D. Binet)
Tri des individus, identification : 90% (+ D. Binet)
Analyse et traitement des données : 80% (+ A. Rusch)
Rédaction de la publication : 60% (+ A. Rusch, D. Thiéry et conseils des 3 membres du CST)

Soumission de la publication : 80% (+ A. Rusch, D. Thiéry) ; corresponding author = Lionel Delbac

I 3. Historique de I'article publié dans "Basic and Applied Ecology"

Ce travail a fait I'objet d’un article accepté en ao(it 2020 dans un journal reconnu en Ecologie
appliquée (Basic and Applied Ecology (BAAE), Journal Impact Factor 2019 = 3,156 ; classement =
45°/168 journaux en Ecologie). La premiére version de |'article a été rédigée en décembre 2018 pour
une soumission a Landscape Ecology, puis a BAAE :

13/12/2018 : 1°* version de l'article
14/11/2019 : soumission a "Landscape Ecology" (ref. LAND-D-19-00452)

25/11/2019 : rejet durant la phase d'évaluation préliminaire par I'Editeur (le manuscrit refléte un
travail rigoureux et minutieux mais n'apporte pas suffisamment d'éléments nouveaux sur les
principaux sujets de recherche en Ecologie du paysage)

26/11/2019 : soumission a BAAE (ref. BAAE-S-19-00142)
22/1/2020 : retour de I'Editeur avec "Major Revisions" pour I'article

26/2/2020 : demande d'une rallonge de temps pour la réponse
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27/2/2020 : retour de la revue avec accord d'une rallonge de temps de 15 jours
18/3/2020 : soumission de la version révisée R1 de I'article a BAAE
16/7/2020 : demande de I'état d'avancement de |'article a I'Editeur en chef

25/7/2020 : réponse du Directeur de publication de BAAE que |'article est sur le point d'étre accepté
et qu'il va le relire pour m'envoyer rapidement la notification

26/7/2020 : réponse officielle de BAAE pour l'article = "Minor Revisions". Pas de changement
nécessaire, essentiellement de la mise en forme avant publication

31/7/2020 : soumission de la version révisée R2 de I'article a8 BAAE
6/8/2020 : acceptation de l'article par BAAE

10/8/2020 : publication en ligne de 'article sur le site de la revue :
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179120300839

DELBAC L., BINET D., RUSCH A., THIERY D., 2020. Seasonal variation of Drosophilidae communities in
viticultural landscapes. Basic Appl. Ecol. 48, 83-91. (Cf Annexe 2)

| 4. Résumé de l'article

L'expérimentation a été menée sur un réseau de vingt parcelles de vigne sélectionnées selon un
gradient de proportion d'habitats semi-naturels (%HSN) dans le paysage viticole de Bordeaux. La
communauté de Drosophilidae a été échantillonnée par piégeage durant I'année 2017. Les analyses
démontrent un effet positif global du %HSN sur I'abondance des espéces de drosophiles mais pas sur
la richesse en espéces raréfiées. Il ressort également de fortes variations saisonnieres dans la
composition de la communauté avec une différenciation temporelle majeure entre les deux especes
dominantes de la communauté, Drosophila subobscura et Drosophila suzukii. L'étude a révélé que la
composition des communautés de Drosophilidae dans le vignoble est fortement influencée par la
période de I'année. La variation dans |'espace et le temps des ressources clés telles que les plantes
hotes ou les habitats qui servent d'abris dans le paysage sont les facteurs qui affectent la
composition des communautés de Drosophilidae dans les cultures.
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I 5. Version "preprint" telle qu’acceptée par BAAE

Seasonal variation of Drosophilidae communities in viticultural landscapes
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Abstract

Studies at the landscape scale are important to understand insect population and community
dynamics. Despite numerous studies on the effects of landscape context on phytophagous insect
communities, few studies were conducted on fruit flies and the seasonal variation in the effects of
landscape context remains poorly explored. Here, we investigate how landscape composition affects
Drosophilidae communities in vineyards and how these effects vary over time. To do this, we
sampled Drosophilidae communities in 20 vineyards selected along a gradient of proportion cover of
semi-natural habitats in the landscape over a whole year in southwestern France. We found an
overall positive effect of increasing proportion of semi-natural habitats in the landscape on
abundance of drosophilid species but not on the rarefied species richness. We also found strong
seasonal changes in community composition with a major temporal differentiation between the two
dominant species of the community, Drosophila subobscura and Drosophila suzukii. Our study
revealed that the composition of the Drosophilidae communities in vineyards is strongly influenced
by the proportion of semi-natural habitats and the time of year. Our results suggest that the variation
in space and time of key resources such as host plants or overwintering habitats in the landscape is a
key factor affecting community composition of Drosophilidae in crops.

Keywords:

Drosophilidae, Grapevine, Biodiversity analysis, Community ecology, Semi-natural habitat, Landscape

Introduction

Agricultural intensification manifested by the intensive use of agrochemical inputs, the
fragmentation of semi-natural habitats or low crop diversity is a major factor affecting biodiversity
dynamics in agricultural landscapes. Semi-natural habitats like grasslands, forests or hedgerows, are
often seen as key habitats for a wide range of animal species such as for birds (Mihlner et al., 2010)
insects (Ellis et al., 2017) and spiders (Clough et al., 2005). These habitats provide key resources for
these organisms such as nesting or overwintering sites, refuges from disturbance, as well as food or
host sources (Rusch et al.,, 2010). It is now well demonstrated that exploring how landscape
structure, both in terms of composition and configuration, affects population and community
dynamics in agricultural landscapes provides relevant information about how species exploit their
resources and disperse through their environment (Fahrig et al., 2011).

Recent studies showed that phytophagous insects and their natural enemies very often respond to
the proportion of semi-natural habitats in agricultural landscapes (Chaplin-Kramer et al., 2011).
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However, controversial results about the effects of landscape context on pests and beneficials have
recently been highlighted, making it difficult to generalize conclusions about how phytophagous
insects respond to change in landscape structure (Karp et al., 2018). Increasing landscape complexity
(defined as the proportion of semi-natural habitats in the landscape) usually promotes top-down
control of phytophagous insects by their natural enemies (Chaplin-Kramer et al., 2011). However,
landscape complexity can also directly affect phytophagous insects either through positive bottom-
up effects mediated by the provision of key resources such as overwintering sites or alternative food
(Rusch et al., 2010) or through negative bottom-up effects mediated by inadequate habitats or
barriers to their dispersal (Gustafson and Gardner, 1996). Most insects are able to move around
patches of suitable resources and to use different habitats to find an environment suitable for their
development. Species traits such as dispersal abilities or diet breadth can shed light about how
species respond to landscape structure (Martin et al., 2019). However, very few studies have
examined how communities of phytophagous insects respond to change in landscape composition
especially in the case of Generalist species that can use several host plant species in the landscape.
Generalists species often perform better than specialists in complex and variable environments due
to their global plasticity (Wang et al., 2017), often inducing the replacement of specialist species and
a functional homogenization at the community level (Clavel et al., 2011).

Studies investigating the effect of landscape context on arthropod communities rarely explore the
temporal variability in landscape effects (but see (Raymond et al., 2015)). However, top-down and
bottom-up forces that shape population or community dynamics are not constant in time (Kindlmann
and Burel, 2008). Disruptions in temporal continuity in resources can have major effects on dynamics
of a target organism (Schellhorn et al., 2015). Resource continuity is thus assumed to be a critical
factor driving the magnitude and the direction of spillovers through complementation (i.e. different
types of habitats provide different types of resources) or supplementation (i.e. different types of
habitats provide similar resources but of different quality) (Dunning et al., 1992). Complex landscapes
with high and more continuous resources are thus expected to support more abundant and diverse
phytophagous communities than simple landscapes. However, to our knowledge, no empirical study
examined the temporal variability in the effects of landscape structure on a community of
phytophagous insects that are potential threats to crops.

Here, we investigated how landscape composition shapes the Drosophilidae community in vineyards
and how these effects vary over time. In our study system, the Drosophilidae community is
interesting because it is associated with grape, a crop of major economic importance in the world
and with key environmental issues as it is highly treated with pesticides. Drosophilids are associated
with grape, infesting both maturating fruits but also vine in cellars (Capy et al., 1987). In recent years,
the invasive polyphagous species Drosophila suzukii entered this community in European grapevine
(Rouzes et al., 2012). We expected that abundance and richness of Drosophilidae would increase
with the complexity of the landscape, particularly for generalist species including the invasive D.
suzukii. Moreover, we hypothesized that this effect would vary through time and between species
due to differences in resource availability in time.

Materials and Methods

Study sites

The Bordeaux wine-grape growing region covers an area of approximately 125,000 ha which is about
16% of the French viticulture, and receives about 16 pesticide treatments a year per unit area. We
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selected our study area in the Saint-Emilion wine-growing zone located 40 km east of Bordeaux
(approx. 44°54'N, 0°09'W). This 12,000 ha "Appellation d'Origine ContrOlée" area represents
homogeneous climate and cultural practices. Our study system consisted of 20 vineyards selected
along a landscape complexity gradient. We calculated the proportion of Semi-Natural Habitat (SNH)
as the percentage of land consisting of woodland, grasslands, hedgerows and shrubs. SNH ranged
from 0 to 31.7% in our experimental design. The proportion of SNH was calculated using ArcGis
sofware (Version 10.4, ESRI) in a 100 m radius around each vineyard plot. This radius is suitable to
calculate the effect of the landscape on drosophilid flies in vineyards (Delbac et al., 2018b). We only
use SNH for the analyses because it is the descriptor that structures our landscapes and is a
commonly used variable in landscape analyses. This proxy of landscape composition is relevant to
describe how landscapes affect processes at the population level (Dunning et al., 1992).

Monitoring and identification of the Drosophilidae

For the monitoring of Drosophilidae populations, adults were caught using the attractive model trap
recommended by the French Agriculture authority on vines. It consists of a 1-L mineral water bottle
pierced laterally with twenty 5 mm holes in the upper part and filled with 125 ml of bait (1/3 red
wine, 1/3 cider vinegar, 1/3 water and a few drops of wetting agent). For each plot, we set up three
traps 10 m apart and located in the center of the plot. They were set up for a period of 7 days each
month from January to December 2017 (i.e. 12 capture sessions). After each session, the trap
contents were analyzed in the laboratory and the caught individuals were stored in 70% ethanol.
Adults were then identified to species using a fauna of Drosophilidae (Baechli et al., 2004) and
criteria published for D. suzukii (Withers and Allemand, 2012).

Statistical analysis

To test the effect of landscape complexity and time of trapping on abundance and species richness of
drosophilid species, we used Generalized Linear Mixed Models (GLMMs). We fitted GLMMs with
appropriate error distribution to examine the effects of SNH and the trap session, and their
interaction, on individual and total abundance of drosophilid species (Poisson error distribution) and
on community rarefied species richness (Gaussian error distribution). The trapping session and SNH
were included as fixed variables. SNH in the landscape was scaled (by substracting the mean from
each value and then dividing by the standard deviation) before analyses to help with model
convergence. The sites and traps within each site were included as nested random factors. We also
included an observation-level random effect to correct for overdispersion in the count data.
Diagnostic residual plots of all full models were confirmed using the DHARMa package (Hartig, 2019).
Spatial autocorrelation in the residuals was explored using variograms, and no spatial autocorrelation
was detected. Prior to these analyses, we also calculated the rarefied richness. We compared the
model outputs of the two modes of calculating species richness, and present only the results from
the rarefied richness.

To further explore the temporal changes in community composition we used distance-based
Redundancy Analysis (db-RDA) on Drosophilidae communities using the trap session and SNH as
explanatory variables (Legendre and Legendre, 2012). We used Bray-Curtis dissimilarity matrices.

In the analysis, we discarded data from February because of 35% of missing data. Three other traps
failed in April and May but these data were included as missing values. The analyses were performed
in R version 3.5.1 (R Core Team 2018) using the Ime4 (Bates, 2019), the emmeans (Lenth et al.,
2020) and the vegan (Dixon, 2003) packages.
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Results
Overall Drosophilidae community

In total, 686 baited traps were surveyed and 47,881 individuals belonging to 17 species were caught
(see Appendix A: Fig. 1). Thirty-three individuals could not be identified (thus 0.06%). Ten species are
rather rare taxa (each species representing less than 0.1% of the total number of individuals):
Chymomyza ameona, Drosophila ambigua, Drosophila bifasciata, Drosophila busckii, Drosophila
kuntzei, Drosophila testacea, Drosophila transversa, Drosophila tristis, Hirtodrosophila cameraria and
Phortica variegata. The other seven species represented 99.6% of the total number of individuals:
Drosophila hydei, Drosophila immigrans, Gitona distigma, Drosophila melanogaster, Drosophila
simulans, D. suzukii and Drosophila subobscura. These last two species were largely dominant as they
represented 90% of the individuals caught. Interestingly, the abundance peaks of these two
dominant species were different with high number of individuals of D. subobscura caught in winter
while D. suzukii peaked in late summer-early fall (see Appendix A: Fig. 2 and Table 1). Over the entire
trapping period, the number of species varied from 7 to 14 species per plot depending on the site.

Effect of landscape on Drosophilidae community

GLMMs revealed that SNH, the trap session and their interaction all had a significant effect on total
abundance of Drosophilidae and the abundance of the two dominant species (Fig. 1: A1, A2 and A3
and see Appendix A: Table 2). The significant effect of the interaction between the trap session and
SNH (ANOVA effect for all three models: p <0.001) indicated that the positive effects of SNH on
abundance varied over time; the effect of this variable was always positive. The strongest effect was
found for December and January and the weakest in March and from August to October (Fig. 1: B1,
B2 and B3). For rarefied species richness there was no effect of SNH (ANOVA effect: p =0.954) since it
was positive at the beginning of the year, then null and finally negative in October (see Appendix A:
Fig. 3).

Temporal change in the drosophilid community

The redundancy analysis showed distinct Drosophilidae communities (db-RDA: F=4.084, p <0.001, Fig.
2). We found significant effects of trap session, SNH as well as their interaction on community
composition (Table 1). Species composition of catches made in January to May differed considerably
from the catches made later in the year (Fig.2). On this ordination graph, there is a significant shift in
the position of the community between May and June. The projection of drosophilid species on the
biplot clearly shows that the two species explain this community evolution well: D. subobscura is
linked to the winter community, occurring in with January to April, while D. suzukii belongs to the fall
community, especially September and October. These two dominant species drive the temporal
evolution of the community. Also these two dominant species were positively associated with SNH,
variable with the highest score on the CAP2 axis. The significant interaction between the trap session
and SNH (p <0.001) shows that the effect of these two variables varies over time. Axis CAP1 can be
likened to a temporal effect while axis CAP2 can be likened to a landscape effect.
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Fig. 1. Graphical representations obtained from Generalized Linear Mixed effects Models (GLMMs)
calculated to test the effect of landscape complexity (measured as a proportion of semi-natural habitat
(SNH), scale variable) and trapping session on the total abundance of: 1: Drosophilidae; 2: Drosophila
subobscura; 3: Drosophila suzukii. The top graphs (A) represent the predictor effects corresponding to
the response of each of the abundances (1, 2 or 3) to SNH for each of the 11 months of surveys. For each
month, the x-axes corresponds to the SNH scale values; for graphical clarity, the values have only been
shown on the graph line (A3) and only 1 out of 2 months. The y-axes are logarithmic due to the Poisson
error model used in the GLMMs; the values shown correspond to the values estimated by the models. In
each graph, the magenta circles represent the partial residuals for each of the 20 plots and the blue line
represents the fitted partial-regression line with its confidence interval in shaded area. Bottom graphs (B)
represent the estimated slopes (with 95% confidence interval) relative to SNH of each of the abundances
(1, 2 or 3) for each survey month. The y-axes value correspond to the estimated slope scale value for
SNH; the redder the color, the higher the value. There is no value for the x-axes. SNH was scaled by
substracting the mean from each value and then dividing by the standard deviation.
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— Other Drosophilidae
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Fig. 2. Canonical ordination plot obtained by distance-based redundancy analysis (dbRDA) for the
occurrence of the Drosophilidae community composition data for the 20 sites. Months correspond to
sampling sessions and are marked by black characters at the respective centroids of all sites and with
the 60% coverage ellipses. The green arrow indicates the significant interaction between the trap session
and the proportion of semi-natural habitat (SNH) (p <0.001). The blue open circles indicate the respective
centroid of the main drosophilid species. The axes (canonical analysis of principal coordinates (CAP) 1
and CAP 2) represent a Euclidean space on which are positioned the values of coordinates obtained by
analysis on each axis (centroids of all site scores for each factor in the month of sampling variable and
for species; correlation scores for SNH ). For ease of presentation, the SNH values have been multiplied
by 5; it does not affect the analysis.

Table 1. Effect of the trap session, the proportion of semi-natural habitat (SNH) and their interaction on
drosophilid species composition in our 20 vineyard plots. Relationships were tested with distanced-
based Redundancy Analysis (db-RDA).

Predictors F p

TS 6.613 <0.001
SNH 3.818 <0.001
TS x SNH 1.581 <0.001

Explained variance: constrained= 30.22%; unconstrained= 69.78%
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Discussion

Our study reveals that the composition of the Drosophilidae communities in wine-growing
landscapes is strongly influenced by the proportion of semi-natural habitats in the landscape and the
time of year. We found an overall positive effect of increasing proportion of semi-natural habitats in
the landscape on overall abundance of Drosophilidae as for some individual species. Our data also
show strong seasonal changes in community composition with a major niche temporal differentiation
between the two dominant species, D. subobscura and D. suzukii. D. subobscura strongly dominates
in the community at the beginning of the year while D. suzukii dominates the community later in the
year.

Positive effect of semi-natural habitats on the Drosophilidae community

The positive effect of SNH in the landscape on fly abundance may be explained by the presence of
alternative resources for the different species in these habitats. Habitats such as forests, grasslands
or hedges support key resources for a wide range of arthropod species (Chaplin-Kramer et al., 2011;
Rusch et al., 2010). Increasing the proportion of these habitats in the landscape increases the
spillover of individuals from semi-natural habitats to crops through complementation and/or
supplementation processes (Dunning et al., 1992). Although these have been described for different
taxa, our study shows that Drosophilidae communities are shaped by spillover between semi-natural
habitats and crops.

Semi-natural habitats are able to provide multiple resources to drosophilid species including
alternative food and host plants, as well as shelters or overwintering areas harboring beneficial
micro-climatic conditions for Drosophilidae communities. Concerning nutritive resources, the species
we captured in our study are divided into three different diets (see Appendix A: Table 3): fungivorous
(e.g. D. kuntzei or D. testacea), frugivorous (e.g. D. suzukii, D. melanogaster or D. simulans) or both
(e.g. D. subobscura). Basidiomycetes found mainly in forests serve as a major nutritional basis for
fungivorous drosophilids (Shorrocks and Charlesworth, 1980). Several Ascomycetes classically
develop on leaves or bunches of grapes and this could explain supplementation processes and
spillover of fungivorous species from semi-natural habitats to vineyards (Dubos, 1999). These fungi
emit a characteristic mushroom odor (La Guerche et al., 2006) and can attract adults to such infected
grapes.

Moreover, the presence of fruit resources in the landscape may drive the spillover of frugivorous
drosophilids. For instance, semi-natural habitats provide different alternative fruit sources to D.
suzukii (Cahenzli et al., 2018; Santoiemma et al., 2018; Tonina et al., 2018a). Several studies have
shown that this polyphagous species feed on a large range of wild or cultivated host plants (Kenis et
al., 2016; Poyet et al., 2015). In another complementary study conducted during the same period on
the same survey plots, we confirmed the presence of D. suzukii on the fruits of plant species
monitored in the vineyard margins, especially on blackberry which represents the most abundant
wild resource (Delbac et al., 2020a). The presence of blackberry in the field margin, like other fruit
host species, influenced the abundance of D. suzukii in the crop (Tonina et al., 2018a). The presence
of these resources can promote a spillover effect.

Moreover, it is assumed that vineyards offer different microclimates than forests (Fort et al., 2016).
Indeed, it has been shown that forests offer lower temperatures (Karlsson, 2000) and mitigate
extreme climatic events (Potter et al., 2001). Such a refuge effect could explain why semi-natural
habitats are a source of drosophilid flies in the landscape. For instance, we know that semi-natural
habitats provide climatic conditions suitable for the development of D. suzukii (Cahenzli et al., 2018;
Santoiemma et al., 2018), particularly during cold, hot or dry periods (Tonina et al., 2018a). It has also
been shown that blackberry bushes maintain D. suzukii through microclimatic effects (Diepenbrock
and Burrack, 2017). Drosophila suzukii is mostly found in SNH during winter in cold periods and then
in crops with large amounts of forest edges during summer (Santoiemma et al., 2019b). The insect
shows a much reduced activity during warm temperatures and low relative humidity in summer
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(Tochen et al., 2016) which results in a high daily mobility of adults between crops and woodland
habitats (Tait et al., 2020).

The impact of land-use on species diversity is known for many biological models (Katayama et al.,
2019; Newbold et al., 2015). In the case of predominantly wine-growing landscapes, our results are
similar to studies that show a positive effect of SNH on species diversity, such as plant (Nascimbene
et al., 2016) or bird communities (Guyot et al., 2017) but not carabid communities (Rusch et al.,
2016b). For Drosophilidae communities there are very few studies that have examined this effect
and this has never been done for predominantly wine-growing landscapes outside our study.

Seasonal variation of the Drosophilidae community

Our study shows seasonal variation in the landscape effects on drosophilid species. The temporal
dynamics found in our study are in line with the already known temporal dynamics of D. subobscura,
D. simulans and D. melanogaster (Begon, 1978; Bombin and Reed, 2016). The temporal changes in
the effect of the landscape on Drosophilidae communities may come from the fact that landscape
composition is not constant in time (Kindlmann and Burel, 2008; Schellhorn et al., 2015). Indeed, the
phenology of host plants can partly explain the structure of a community of species (Charlery de la
Masseliére et al., 2017).

Our db-RDA clearly showed a habitat and a temporal axis where the two dominant species, D.
subobscura and D. suzukii, are located in opposite directions on the temporal axis. The concomitance
between these two species could be explained by niche partitioning in time (Stuble et al., 2013).
Although D. subobscura is recognized as fungivorous, it is also frugivorous (Appendix: Table S3).
These two species can also be found on fallen or decaying fruits (Bal et al., 2017; Capy et al., 1987)
and therefore sometimes compete on fruit. In addition, they are spatially segregated with D. suzukii
in the canopy of trees (Tanabe, 2002) while D. subobscura will be found on the ground (Shorrocks,
1977).

Time segregation can be explained by food availability (Stuble et al., 2013):

i) The temporal dynamics of fungal resources could impact the fungivorous Drosophilidae
community (Worthen and McGuire, 1990). Basidiomycota fungi are seasonal nutrient sources with a
limited presence in time from summer to fall (Worthen and McGuire, 1990). In the absence of these
resources, it can be assumed that the fungivorous species disperse and their low abundance in
vineyards might be explained by dispersal to search for food. In our study, we observe D. subobscura
in post-harvest when only crop residues remain, after its nutrient activity on mushrooms in the forest
from June to September (Shorrocks and Charlesworth, 1980).

ii) The temporal availability of fruits impacts the population dynamics of frugivorous
drosophilids. In the case of D. suzukii, this species is observed from early summer to autumn, i.e.
from the beginning of grape berry formation in the vineyard plot (loriatti et al., 2015). This early
presence is explained by the different responses to plant odor of this insect (Pham and Ray, 2015),
sensitive to various odors such as Beta-cyclocitral, released at the beginning of berry formation in
summer.

Close to grape harvest time, in autumn, the quantity of host plants in SNH is very limited, e.g.
blackberry fruits become rare (Briem et al., 2018), and grapes are the only abundant host plant for
females (Delbac et al., 2020a). After the harvest period, the abundance of D. suzukii is decreasing.
This change can be attributed to the movement of this species from the cultivated plot to a physical
site more suitable for wintering (Kacar et al., 2016). These overwintering sites are located in the litter
of forest leaves (Zerulla et al., 2015), a place where climatic conditions are favorable to this insect
(Rossi-Stacconi et al., 2016).

Our work shows that Drosophilidae communities in vineyards are strongly shaped by landscape
composition and temporal succession of the resource. Our results therefore suggest that a higher
proportion of semi-natural habitats around wine-growing areas, providing more resources in the
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landscapes, is a key driver of community composition mediated by spillover effects between habitats
and vineyards. Moreover, our results suggest that invasive drosophilid species, such as D. suzukii,
could be favored by landscape complexity.
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Appendix A. Supplementary data

Fig. 1. Proportion of each drosophilid species in attractive traps over the study period.
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Fig. 2. Boxplots of the number of individuals per site of the two dominant species, Drosophila suzukii
(black) and Drosophila subobscura (grey), and other Drosophilidae (white) trapped per month over the
study period. February data are not represented because of a high number of missing values.
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Table 1. Presence of each drosophilid species per season as sampled in traps over the study period in

2017.

Species Winter Spring

Autumn

Drosophila subobscura*

Drosophila hydei

Drosophila transversa
Drosophila immigrans* -
Phortica variegata -

Drosophila bifasciata

Drosophila busckii

Hirtodrosophila cameraria
Chymomyza amoena
Drosophila ambigua
Drosophila testacea
Drosophila suzukii*
Drosophila simulans
Drosophila melanogaster*
Drosophila kuntzei

Drosophila tristis

]
]
Gitona distigma _
]
]

*. species presents all around the year; The colors correspond to the frequency of a given species in relation to the total

capture, with: white = 0%, 0%< yellow <5%, 5%< orange <10%, red > 10%
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Table 2. Interaction values generated by the Generalized Linear Mixed effects Models (GLMMs) relating
landscape complexity (measured as proportion of semi-natural habitat (SNH), scaled variable), trap
session and their interaction, and random terms to: (A) Abundance of Drosophilidae; (B) Abundance of

Drosophila subobscura; (C) Abundance of Drosophila suzukii. SNH was scaled by substracting the mean
from each value and then dividing by the standard deviation.
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GLMM with Poisson error distribution

(A) Abundance of Drosophilidae

. D random
Fixed and random terms Estimate  SE zvalue p(>z]) ferms ande
33.602
Intercept 4.144 0.123 <0.001
6.315
Scale (SNH) 0.777 0.123 <0.001
6.388
March trapping 0.779 0.122 <0.001
-4.748
April trapping -0.591 0.125 <0.001
-15.072
May trapping -1.994 0.132 <0.001
-13.470
June trapping -1.738 0.129 <0.001
-17.838
July trapping -2.406 0.135 <0.001
-14.872
August trapping -1.949 0.131 <0.001
-0.156
September trapping -0.019 0.123 0.876
2.874
October trapping 0.352 0.122 0.004
-4.471
November trapping -0.553 0.124 <0.001
-14.240
December trapping -1.869 0.131 <0.001
-5.360
Scale (SNH) x March trapping -0.652 0.122 <0.001
-1.935
Scale (SNH) x April trapping -0.240 0.124 0.053
-1.836
Scale (SNH) x May trapping -0.237 0.129 0.066
-0.631
Scale (SNH) x June trapping -0.081 0.127 0.528
-2.255
Scale (SNH) x July trapping -0.302 0.134 0.024
-1.312
Scale (SNH) x August trapping -0.170 0.129 0.189
-4.285
Scale (SNH) x September trapping -0.524 0.122 <0.001
-3.093
Scale (SNH) x October trapping -0.376 0.122 0.002
-3.582
Scale (SNH) x November trapping -0.440 0.123 <0.001
1.550
Scale (SNH) x December trapping 0.197 0.127 0.121
Observation level 0.655
Trap x Site 0.000
Site 0.391
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GLMM with Poisson error distribution

(B) Abundance of Drosophila subobscura

Fixed and random terms Estimate  SE zvalue p(>Izl) f:rms random
Intercept 4.101 0.123 33.432 <0.001

Scale (SNH) 0.746 0.122 6.096 <0.001

March trapping 0.777 0.119 6.507 <0.001

April trapping -0.577 0.122 -4.730 <0.001

May trapping -2.121 0.132 -16.087 <0.001

June trapping -3.859 0.162 -23.784 <0.001

July trapping -3.623 0.155 -23.357 <0.001

August trapping -6.009 0.318 -18.929 <0.001

September trapping -3.968 0.165 -24.029 <0.001

October trapping -2.994 0.141 -21.273 <0.001

November trapping -2.676 0.137 -19.516 <0.001

December trapping -3.749 0.168 -22.378 <0.001

Scale (SNH) x March trapping -0.647 0.119 -5.434 <0.001

Scale (SNH) x April trapping -0.214 0.121 -1.765 0.078

Scale (SNH) x May trapping -0.207 0.128 -1.615 0.106

Scale (SNH) x June trapping -0.480 0.158 -3.034 0.002

Scale (SNH) x July trapping -0.493 0.155 -3.174 0.002

Scale (SNH) x August trapping -0.723 0.353 -2.047 0.041

Scale (SNH) x September trapping  -0.662 0.165 -4.019 <0.001

Scale (SNH) x October trapping -0.509 0.141 -3.606 <0.001

Scale (SNH) x November trapping -0.168 0.132 -1.271 0.204

Scale (SNH) x December trapping 0.279 0.148 1.880 0.060

Observation level 0.640
Trap x Site 0.000
Site 0.394
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GLMM with Poisson error distribution

(C) Abundance of Drosophila suzukii

Fixed and random terms Estimate  SE zvalue P (>1z]) f:rms random
Intercept 0.060 0.215 0.279 0.780
Scale (SNH) 1.658 0.186 8.916 <0.001
March trapping 1.017 0.224 4.533 <0.001
April trapping -1.089 0.292 -3.736 <0.001
May trapping -2.259 0.409 -5.521 <0.001
June trapping 2.063 0.215 9.610 <0.001
July trapping 0.980 0.224 4.382 <0.001
August trapping 1.863 0.216 8.625 <0.001
September trapping 3.963 0.210 18.913 <0.001
October trapping 4.090 0.2010 19.527 <0.001
November trapping 1.781 0.217 8.221 <0.001
December trapping 1.430 0.222 6.449 <0.001
Scale (SNH) x March trapping -0.900 0.195 -4.606 <0.001
Scale (SNH) x April trapping -0.976 0.257 -3.796 <0.001
0.005
Scale (SNH) x May trapping -1.006 0.359 -2.801
Scale (SNH) x June trapping -0.857 0.184 -4.646 <0.001
Scale (SNH) x July trapping -1.071 0.195 -5.489 <0.001
Scale (SNH) x August trapping -0.933 0.186 -5.006 <0.001
Scale (SNH) x September trapping -1.411 0.180 -7.838 <0.001
Scale (SNH) x October trapping -1.236 0.180 -6.882 0.018
Scale (SNH) x November trapping -0.801 0.186 -4.303 0.266
Scale (SNH) x December trapping -0.443 0.188 -2.356 0.063
Observation level 0.771
Trap x Site 0.000
Site 0.499
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Fig. 3. Estimated slopes (with Confidence Interval at 95%) of the proportion of semi-natural habitats (SNH)
for each survey month on rarefied species richness. The y-axis value corresponds to the estimated slope
scale value for SNH; the reddest colors represent higher estimated values of the slopes, and the bluest
colors the highest negative ones. SNH was scaled by substracting the mean from each value and then
dividing by the standard deviation.
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Table 3. Eating behaviors of the Drosophilidae species trapped in 2017.

Eating behaviors

Species DE FR FU PR SA
Chymomyza amoena (3) (9, 10) - - -
Drosophila ambigua - (7) - - (7)
Drosophila bifasciata NA NA NA NA NA
Drosophila busckii (3,7) (2, 8, 10) - - -
Drosophila hydei - (2,3,7) - - -
Drosophila immigrans (3) (2,3,7,9, 10) - - -
Drosophila kuntzei - (10) (3, 7,8, 10) - -
. (2, 3,4,5,7,09,
Drosophila melanogaster - - - -
10)
Drosophila simulans - (2,3,4,5,7,10) - - -
Drosophila subobscura - (2,3,4,7) (7, 8) - -
Drosophila suzukii - (1,5, 10) - - -
Drosophila testacea - - (3,7,8,10) - -
Drosophila transversa - - (3,7,8,10) - -
Drosophila tristis - (7, 10) - - (7)
Gitona distigma - - - (10) -
Hirtodrosophila cameraria - - (3,7,8,10) - -
Phortica variegata - (6) - - (6)

BA: bacterivore; DE: detritivore; FR: frugivore; FU: fungivore; PR: predator; SA: feeding on sap runs; NA: missing information

(1): Asplen, M. K., Anfora, G., Biondi, A., Choi, D.-S., Chu, D., Daane, K. M., Gibert, P., Gutierrez, A. P., Hoelmer, K. A.,
Hutchison, W. D., Isaacs, R., Jiang, Z.-L., Karpati, Z., Kimura, M. T., Pascual, M., Philips, C. R., Plantamp, C., Ponti, L., Vétek,
G., ... Desneux, N. (2015). Invasion biology of spotted wing Drosophila (Drosophila suzukii): a global perspective and future
priorities. Journal of Pest Science, 88(3), 469-494. https://doi.org/10.1007/s10340-015-0681-z.

(2): Atkinson, W. D., & Shorrocks, B. (1977). Breeding site specificity in the domestic species of Drosophila. Oecologia, 29(3),
223-232.

(3): Baechli, G., Vilela, C. R., Andersson, S., & Saura, A. (2004). The Drosophilidae (Diptera) of Fennoscandia and Denmark
(Vol. 39). Brill.

(4): Capy, P., David, J., Carton, Y., Pla, E., & Stockel, J. (1987). Grape breeding Drosophila communities in Southern France -
short-range variation in ecological and genetic-structure of natural-populations. Acta Oecologica-Oecologia Generalis, 8(3),
435-440.

(5): Delbac, L., Rusch, A., & Thiéry, D. (2020). Temporal dynamics of Drosophila suzukii in vineyard landscapes. Entomologia
Generalis. https://doi.org/10.1127/entomologia/2020/0858.

(6): Palfreyman, J., Graham-Brown, J., Caminade, C., Gilmore, P., Otranto, D., & Williams, D. J. L. (2018). Predicting the
distribution of Phortica variegata and potential for Thelazia callipaeda transmission in Europe and the United Kingdom.
Parasites & Vectors, 11(1). https://doi.org/10.1186/s13071-018-2842-4.

(7): Shorrocks, B. (1977). An ecological classification of European Drosophila species. Oecologia, 26(4), 335-345.

(8): Shorrocks, B., & Charlesworth, P. (1980). The distribution and abundance of the British fungal-breeding Drosophila.
Ecological Entomology, 5(1), 61-78.

(9): Sturtevant, H. (1921). The North American species of Drosophila (Vol. 301). Carnegie Institution of Washington.

(10): Withers, P., & Allemand, R. (2012). Les Drosophiles de la région Rhone-Alpes (Diptera, Drosophilidae). Bulletin de la
Société Entomologique de France, 117(4), 473-482.
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CHAPITRE 2

Succession des différentes plantes hotes a Drosophila
suzukii dans les paysages viticoles du bordelais

71



72



Il 1. Description de I'étude

L'objectif de cette étude était d’analyser la présence de différents fruits de plantes hotes
pour le cycle biologique de Drosophila suzukii et la dynamique d’émergence des adultes sur ceux-ci.
De mi 2016 a fin 2017, nous avons évalué la phénologie de D. suzukii dans les habitats autour d’un
réseau de parcelles de vigne tout au long de I'année sur les fruits d'espéces végétales se succédant
dans le temps, et nous avons estimé le potentiel de chaque espéce comme hdéte potentiel. Les
pontes de l'insecte et la dynamique d’émergences ont permis d’évaluer le potentiel de différentes
espéeces végétales a étre des sources d'origine des adultes dans le paysage viticole (Fig. 27).

Etapel:
prélevements

Etape2:
observation
pontes

Etape3:
mise en
émergence [

Etape4:
contréle
émergences

Figure 27 : Schéma du déroulement de I'étude en quatre étapes = Etape 1 : les préléevements des fruits
des différentes plantes hétes potentielles & Drosophila suzukii présentes dans et autour des parcelles de
vigne ont été réalisés tout au long des deux années. Les étapes suivantes se sont déroulées au
laboratoire ; Etape 2 : la présence de pontes a été contrélée sous loupe binoculaire sur des lots de 30
fruits (ici, présence de pontes de D. suzukii sur fruit de mlre sauvage) ; Etape 3 : les fruits ont été placés
en boites avec couvercle avec tulle et mis en conditions contrdlées jusqu'a 21 jours (22°C, 70%
d'hygrométrie et lumiere 16 h/jour) ; Etape 4 : les émergences des adultes de l'insecte ont été vérifiées
dans les boites et les individus identifiés a I'espéce (crédit : Lionel DELBAC, INRAE).
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Il 2. Participation de Lionel Delbac
Conception de I'expérimentation : 33% (+ D. Thiéry et A. Rusch)
Réalisation des relevés : 95% (+ D. Binet)
Mise en émergence, suivi, identification : 95% (+ D. Binet)
Analyse et traitement des données : 100%
Rédaction de la publication : 75% (+ D. Thiéry, A. Rusch et conseils des 3 membres du CST)

Soumission de la publication : 80% (+ D. Thiéry, A. Rusch) ; corresponding author = Lionel Delbac

Il 3. Historique de I'article publié dans "Entomologia Generalis"

Ce travail a fait I'objet d'une publication d'article dans un excellent périodique scientifique
d'Entomologie (Entomologia Generalis, Journal Impact Factor 2019 = 4,333 ; classement = 4°/101
journaux en Entomologie). Le premier jet de l'article a été rédigé en mars 2018 puis la 2° version a
été présentée devant le 2° Comité de suivi de thése du 21 septembre 2018 qui a apporté des
modifications de fond. Plusieurs versions ont été réalisées (12 versions) jusqu'a l'acceptation de
I'article par un périodique. Au total, il aura été soumis a 3 périodiques scientifiques différents avant
la décision finale. Au bout de pres de 2 ans, la chronologie est la suivante :

5/3/2018 : 1°" version de l'article
14/2/2019 : soumission a "Journal of Pest Science" (ref. PEST-D-19-00085)

20/3/2019 : rejet durant la phase d'évaluation préliminaire par I'Editeur (travail original mais
n'apportant pas une contribution exceptionnelle en tant que nouvelles connaissances)

27/3/2019 : soumission a "Ecological Entomology" (ref. 19-0102-EEN)

29/3/2019 : rejet durant la phase d'évaluation préliminaire par I'Editeur (travail trop descriptif pour
le journal)

3/4/2019 : soumission a "Entomologia Generalis" (ref. MS#858)

4/7/2019 : rejet par I'Editeur associé aprés la phase de Review (travail pas assez original ou original
selon les reviewers... mais I'échantillonnage de certaines espéces pose probléme pour tous)

26/8/2019 : resoumission a "Entomologia Generalis" aprés avoir pris en compte les commentaires
des reviewers et répondu par écrit aux différents points soulevés et suggestion de resoumission par
I’Editeur en chef.

8/1/2020 : retour de I'Editeur avec "Major Revisions" pour |'article.

19/2/2020 : soumission de la version révisée R1 de I'article a "Entomologia Generalis".
28/2/2020 : retour de I'Editeur avec "Minor Revisions" pour l'article.

6/3/2020 : acceptation de l'article par "Entomologia Generalis".

20/5/2020 : publication en ligne sur le site de la revue :
https://www.schweizerbart.de/papers/entomologia/detail/prepub/93745/Temporal dynamics of D

rosophila suzukii in vineyard landscapes
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DELBAC L., RUSCH A., THIERY D., 2020. Temporal dynamics of Drosophila suzukii in vineyard
landscapes. Entomol. Gen. 40, 285-295. (Cf Annexe 3)

Il 4. Résumé de l'article

Sur le réseau de vingt parcelles mis en place dans le vignoble de Bordeaux, la ponte et I'émergence
de Drosophila suzukii a été évaluée sur neuf especes végétales sauvages et cultivées présentes et
échantillonnées dans I'environnement paysager. Durant deux années, la dynamique temporelle de la
présence de l'insecte a été observée sur cing espéces de fruits de différentes phénologies (le gui, la
cerise, le sureau noir, la mlre sauvage et le raisin de cépage Merlot). Les infestations dépendaient de
la saison et de la proportion d'autres espéces de plantes hotes a l'insecte présentes dans le pourtour
des parcelles de vigne. La dynamique des populations a pu étre estimée parmi les différents hotes et
générations du ravageur. Un schéma de succession temporelle des especes de plantes hotes pour D.
suzukii a été défini pour I'agrosysteme que représente le vignoble de Bordeaux.
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Abstract:

Drosophila suzukii is an invasive pest which became a serious threat to stone and berry fruit
production in Europe. Knowledge about the host range of this pest and the effect of the succession
of available hosts over time is however lacking in vineyard landscapes. Our study aimed to evaluate
the host range of D. suzukii throughout the year in a vineyard-dominated area. We assessed egg
deposition and emergence on nine wild and cultivated plant species sampled in twenty vineyard
landscapes during two years. The temporal dynamics of D. suzukii presence was observed on five
fruit species (Viscum album L., Prunus avium L., Sambucus nigra L., Rubus fruticosus L. aggr. and Vitis
vinifera L. cv. Merlot) with different phenologies. Infestations on host plants depended on the season
and the proportion of other fruits species in the landscape around the vineyard plots. The data
collected enabled us to provide estimates of the population dynamics among different hosts and
generations of the pest and to propose a pattern of temporal succession of host plant species
adapted to our regional and agroecological context.
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Introduction

Biological invasions currently cause major ecological and economical impacts at the global
scale (Arim et al., 2006; Ziska et al., 2011) and are particularly threatening the agricultural production
sector (Biondi et al., 2018; Drechsler et al., 2016; Lurgi et al., 2016; Seebens et al., 2017). One of the
major challenges in the management of invasive species is to understand the spatiotemporal
dynamics of the colonization to be able to predict potential future area of establishment and to
provide operational guidelines for the management of invasive species.

Since 2008 in Europe, the Spotted Wing Drosophila, Drosophila suzukii (Matsumura) (Diptera:
Drosophilidae), has invaded most western countries, originating from South-East Asia, and now
threatening the production of several crops (Asplen et al., 2015). This species is a highly polyphagous
pest attacking healthy fruit before ripening, unlike other drosophila which exploit ripe or post
ripening fruits (Rota-Stabelli et al., 2013). Apart from other fruit flies, the female is able to pierce the
hard skin of soft and stone fruit thanks to its ovipositor making fruits unmarketable (Hamby et al.,
2016). The recent invasion of D. suzukii resulted in yield losses that can reach 80% of the production
for stone fruits and red berries (Baker et al., 2010; Lee et al., 2011a). On grape, D. suzukii affects the
harvest in quantity and quality since 2011 in several European vineyards (Delbac et al., 2014, 2017;
Kehrli et al., 2014; Linder et al., 2015b; Marchand, 2015; Marchesini et al., 2014; Mori et al., 2014).

77



The direct harmfulness of this insect is linked to its unique ability within its taxonomic group to pierce
the thick skin of the grape berry (Atallah et al., 2014). Moreover, field and lab experiments confirm
the ability of D. suzukii to develop sour rot epidemics on its own or as a pioneering species to other
Drosophila species associated with sour rot epidemics (Entling et al., 2019; loriatti et al., 2018;
Rombaut et al., 2017). Sour rot impacts the chemical composition and quality of berries, must and
wine (Barata et al., 2011b, 2011a, 2012c) going as far as the rejection by consumers of such wines
(Campo et al., 2012). Drosophila suzukii can thus be considered as a serious pest to grapes, and
rigorous sorting of the bunches are therefore necessary to eliminate those affected by the disease
and avoid these qualitative alterations (Marchand, 2015) leading to increased production costs
(Linder et al., 2015b).

The invasive and establishment success of D. suzukii is expected to be the result of new ecological
active colonization, very high polyphagy and the absence of selective pressure on it (Gibert, 2012).
Because, D. suzukii is a highly polyphagous species with a multitude of hosts in both cultivated and
wild environments, it can therefore be assumed that this drosophilid has a capacity to exploit
successive plant resources along the year, allowing continuous population growth in agricultural
landscapes (Tait et al., 2020; Wang et al., 2016). In France, the role of host plants has recently been
studied in northern part of the country (Poyet et al., 2015). In this lab study, the authors tested 67
fruit species, half of them allowing complete reproduction cycle of D. suzukii, and about a quarter of
them a partial development. Two other studies, in different climatic regions, showed the important
role of wild Rubus, Prunus, Sambucus and Phytolacca genera in the life cycle of D. suzukii (Kenis et al.,
2016; Lee et al., 2015). Producing scientific knowledge about the role of both wild and cultivated
species availability in space and time is crucial in order to understand population dynamics of this
pest species and to be able to predict suppressive or enhancing context. Indeed, this insect has a
seasonal activity timing where any delay in the phenology of the host plant could cause a
discontinuity of the population's abundance along environmental gradients (Santoiemma et al.,
2019a). To compensate failures in resources constancy for egg-laying, dispersion of reproducers is
needed and the search for alternative host plants partially drives the dispersal phases of D. suzukii
adults over short and long distances (Tait et al., 2018, 2020). The role of these wild plant species as a
source of D. suzukii is probably crucial in real agricultural landscapes and has recently been studied
(Briem et al., 2018; Wang et al., 2019; WeiRinger et al., 2019). However, it remains poorly explored in
oceanic region of Europe. Moreover, the roles of the spatial distribution as well as the phenology of
different wild plant species that affect population dynamics of this pest in the landscape remains
largely unknown in vineyard landscapes.

Vineyard dominated areas, like other areas dominated by perennial crops, are relatively more stable
in time compared to annual landscapes. This relative temporal stability (Bruggisser et al., 2010) and
the fact that vineyards are grown as monoculture (Shields et al., 2016; Svercel et al., 2009), suggest a
major role played by wild plant species in the surrounding habitats (i.e., woodland, grasslands,
hedges) for D. suzukii. The diversity of host plant species in the landscapes might be a key driver of
population dynamics as suggested by studies on other insect species but remains largely unknown
for D. suzukii (Letourneau et al., 2012; Ortega and Pascual, 2014; Rusch et al., 2013b; Thomson and
Hoffmann, 2009).

In this study, we examined the phenology of D. suzukii in vineyard landscapes. We aimed to (i)
analyze the phenology throughout the year on successive host plant species, (ii) provide data about
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the host range of D. suzukii in the south western of France, and to (iii) estimate the potential of each
plant species as a host.

Materials and Methods
Study sites and sampling design

Twenty vineyard plots were selected in the Saint-Emilion Appellation area, (South East of the
Bordeaux vineyard, France; 44°53'39.7"N, 0°09'20.5"W). The climate of this region is oceanic with a
mild temperature and several days of rain throughout the year (Fermaud et al., 2016). The study area
covers an area of 12,000 ha in the Appellation area where vine cultivation is dominant in the
landscape (Verpy et al., 2014). This landscape is fragmented by alternation of vineyard plots,
residential areas but also a landscape habitat composed of fallows, natural meadows, hedges, groves
and more or less cultivated forests. The plots were chosen to provide a variability of landscape
situation and presence of host plant resources, hence allowing to determine the susceptibility of
various cultivated and wild fruit species to the egg-laying and development of D. suzukii in natural
conditions throughout the year. The selection was done in order to minimize intra-plot variability.
We selected plots using the Merlot variety, dominant cultivar in the Bordeaux vineyard (Delbac et al.,
2017), and under conventional production method. This wine-growing area is, like the rest of the
Bordeaux vineyard, a mandatory zone for the control of Flavescence dorée (Chuche and Thiéry,
2014). Based on regulatory decisions (GDON du Libournais, 2020), this was reduced to one to two
insecticides instead of classically three in June on the vine plots involved in our study plots. Those
applications were followed in July and/or August by a treatment against Lobesia botrana (Denis &
Schiffermdiller).

The network of plots is located along a landscape complexity gradient composed of different plant
cover like trees (Quercus robur L., Pinus pinaster Aiton, Robinia pseudoacacia L.), shrubs (Prunus
spinosa L., Sambucus nigra L.) or bushes (Rubus fruticosus L. aggr., wild Vitis sp). We calculated
landscape metrics using ArcGis sofware (Version 10.4, ESRI) in a 100 m radius around each sampled
vineyard plot. The plots are spread over a maximum distance of 16.1 km and are 7 £ 3.5 km apart on
average. We calculated the proportion of Semi-Natural Habitat (SNH) as the percentage of land
consisting of woodland, grasslands, hedgerows, shrubs and bushes. SNH ranged from 0 to 31.7% in
our experimental design. The borders of the plots consisted of roads, hedges, forests or vineyard
plots. The grapevine ranged from 29.8 to 93.4% in our experimental design. This metric was
correlated with other landscape metrics, as other studies have pointed out (Roschewitz et al., 2005;
Woltz et al., 2012).

Drosophila suzukii population assessment

We collected the potential wild host plants of D. suzukii in the surrounding environment
around each plot (in a 100 m radius) from July 2016 to December 2017. The minimum distance
between the plot edges and the sampling area was 4.7 meters. To determine the host plants to be
collected, we relied on the study carried out in northern France on potential host plants of D. suzukii
(Poyet et al., 2015). We supplemented it with information from other studies in Europe and North
America. Based on the presence of these host plants in our region (Tela Botanica, 2020), we built a
list of potential wild host plant species that we searched and collected in the study area around the
plots during the whole survey. We took different samples depending on the type of fruit produced by
the plants: 30 fruits when plant species produced berries, drupes or rose hips, five when plant
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species produced corymbs (S. nigra) and spadix (Arum maculatum L.) or ten when plant species
produces bunches (V. vinifera cv Merlot). To assess the infestation on grapes, bunches were sampled
randomly every two weeks, along a transect of thirty meters from the edge of the row towards the
inside of the vineyard plot during ripening until harvest or maturity. In the lab, we assessed presence
of eggs and adults on all samples. For eggs, the assessment was performed on 30 fruits by sample for
all plant species (for this we sub-sampled 30 fruits from the corymbs, the spadix or the bunches)
using dissecting microscope at 20 times magnification. We then checked the emergence of adults
during 21 days, of each initial fruit batches collected in the field, maintained under laboratory
conditions under an LD 16: 8 h photoperiod at 22°C and HR 70%. Adults were identified to the
species criteria published for D. suzukii (Withers and Allemand, 2012) using dissecting microscope at
20 to 50 times magnification. Following the control of egg-laying infestations and the monitoring of
adult emergence of D. suzukii, we determined the categories of fruit types according to their
sensitivity to the insect: i) no egg-laying, (ii) oviposition but no development to adulthood, iii) egg-
laying and complete development (Poyet et al., 2015). The data from batches of plant species whose
too small sample size (i.e. < 5) were not included in this study.

Statistical analysis

In order to determine the host status of each plant species collected (non host, partial
development, complete development), we calculated the rate of occurrence for both the number of
eggs laid and the number of emerging adults. All data were collected at the same sampling scale,
namely the fruit (berry, drupe, rose hip, corymb, spadix or bunch).

We then examined the temporal dynamics of D. suzukii through time considering emergence from
the different plant species (only taking into account plant species that allow for the emergence of the
insect). To assess the temporal dynamics of emergence from different host plants through time, we
used a one-way analysis of variance using the host plant species as the explanatory variable and
sampling date that resulted in adult emergence, as the response variable. Sampling date was
expressed as Julian dates. A data transformation was performed to stabilize variance and make the
data more normal distribution-like. For that we applied a Box-Cox transformation technique to data
of the "Julian days" variable to determine the type of transformation required (Sakia, 1990). Average
Julian date among host plant species were then compared using a Tukey test to classify temporal
switch in host plant species based on adult emergence. The analysis was performed with the RStudio
software (version 1.1).

Results

Throughout the experiment, 237 fruit samples were collected from 27 July 2016 to 12
December 2017, all belonging to nine plant species: seven wild/non cultivated species (A.
maculatum, P. spinosa, Rosa canina L., R. fruticosus aggr., S. nigra, Solanum nigrum L., Viscum album
L.), one cultivated species for production (V. vinifera cv Merlot) and one cultivated in allotment
gardens or on the edge of plots (Prunus avium) (Tab. 1 & 2). The plant species corresponding to the
three D. suzukii behavior and development traits were recorded as follow:

i) no egg-laying found: three plant species were classified in this category: P. spinosa, R. canina and
S. nigrum;

(ii) oviposition detected but no adult development: only A. maculatum was classified in this category,
with only one sample on which we observed the eggs.
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iii) egg-laying and complete development: five plant species, i.e. V. album, P. avium, S. nigra, R.
fruticosus aggr. and V. vinifera cv Merlot, were classified under this category. On average, we
observed egg-laying in only 54.1% of the samples collected. The highest occurrences, around 75%,
are observed for P. avium, R. fruticosus and S. nigra. The lowest, 10.9%, are rated for V. vinifera cv.
Merlot. The occurrences are quite similar for emergence.

During the emergences, we obtained only adults from D. suzukii except for grape where other
drosophilid species accounted for 6.1 and 62.4% of emergences, respectively in 2016 and 2017.
Among other species, we observed four adults of D. simulans in 2016 that emerged almost a week
after those of D. suzukii. In 2017, the 846 adults of D. simulans and the 328 adults of D. melanogaster
emerged at the same time. The level of infestation of D. suzukii was much higher in 2017 with
associated rot damage than in 2016 (1.2 vs 0.1 adult per bunch respectively). Although grape harvest
was later in 2016 than in 2017 (October 6th vs September 26th respectively), the infestations were
always observed no earlier than 3 weeks before these dates and mainly just before the harvest. Most
of the grapes collected and monitored in the laboratory showed emergences after the harvest time.
The individuals of D. suzukii and other species were therefore mainly present as larvae or pupae at
harvest; and D. suzukii could therefore be found in the winepress at the winery, since the average
temperature usually recorded during harvest allows a development in more than 2-3 weeks
(Sdnchez-Ramos et al. 2019).

Table 1: Occurrence of eggs laid and emerging adults of D. suzukii per plant species in field assessments
conducted in Bordeaux vineyard, during 2016 and 2017, and experimental details.

Scientific name Number of samples | % samples with | %  samples  with | Date
eggs adults
No egg laid
Prunus spinosa L. 2 0 0 20 Sep. 2016
4 0 0 5 Jul. to 30 Aug. 2017
Rosa canina L. 7 0 0 29 Aug. to 16 Nov. 2016
3 0 0 16 to 30 Aug. 2017
Solanum nigrum L. 4 0 0 21 Sep. to 14 Dec. 2016
1 0 0 30 Aug. 2017
Eggs laid, no development
Arum maculatum L. 4 0 0 3 Aug. to 20 Sep. 2016
6 16.7 0 5 Jul. to 30 Aug. 2017
Development
Prunus avium L. 7 85.7 85.7 10 May to 14 Jun. 2017
Rubus fruticosus L. aggr. 24 79.2 62.3 27 Jul. to 7 Dec. 2016
37 86.5 73.0 5 Jul. to 15 Nov. 2017
Sambucus nigra L. 11 Na® 63.63 27 Jul. to 29 Aug. 2016
9 77.8 77.8 5 Jul. to 16 Aug. 2017
Viscum album L. 2 0 0 7 to 14 Dec. 2016
12 41.7 41.7 8 Feb. to 12 Dec. 2017
Vitis vinifera L. cv Merlot 54 Na’ 27.8 9 Sep. to 6 Oct. 2016
59 11.9 28.8 23 Aug. to 4 Oct. 2017

% Not acquired

In 2016, only 37 plant individuals were analyzed from three plant species (S. nigra, R. fruticosus aggr.
and V. vinifera cv. Merlot) with seven, 15 and 15 individuals respectively. In 2017, 62 plant individuals
were analyzed from five plant species (P. avium, R. fruticosus aggr., S. nigra, V. album and V. vinifera
cv Merlot) with six, 27, seven, five and 17 individuals respectively. Because there was no statistical
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difference in the interaction year x species (F2, 82 = 0.31; P = 0.738), all the data were pooled
together to analysis concerning R. fruticosus, S. nigra and V. vinifera.

The analysis of variance gives us significant differences between temporality in the species (F4, 94 =
111.19; P < 0.001). Plant species were thus categorized into groups that are statistically different
based on the probability of mean differences and the alpha level (0.05): V. album, P. avium, S. nigra,
R. fruticosus aggr. and V. vinifera cv Merlot, ranked in chronological order of fructification
respectively.

Discussion

Our study aimed to analyze the phenology of D. suzukii on successive resources throughout
the year, to better characterize its host range in vineyard landscapes of the southwestern part of
France. Our results demonstrate that several plant species, at least five, can serve as host plant and
possibly population reservoirs in vineyard landscapes of western France. Our longitudinal analyses of
plant phenology and imago emergence makes it possible to build a scenario of resource continuity
over the life cycle of D. suzukii in these landscapes (Fig. 1). Throughout the year, V. album can be
considered a favorable host in mid spring, followed by P. avium in late spring. Two species were
identified as resource in early summer: S. nigra and R. fruticosus aggr.; the latter having the longest
attractiveness until mid-fall. Finally, in late summer until early autumn, V. vinifera (Merlot variety)
was the most colonized host.

This survey confirmed results from previous laboratory and field studies about the potential of
several plant species to serve as a host for D. suzukii (Tab.2). We confirmed that four out of the seven
plants species (i.e., P. avium, R. fruticosus aggr., S. nigra and V. vinifera cv Merlot) found in the
largest field study conducted so far on D. suzukii host range (Kenis et al., 2016) were host plant
allowing the complete cycle (strict definition of a host plant); i.e. development of eggs to adults. In
our study, V. album was also identified as host plant for D. suzukii which confirmed (Briem et al.,
2016), but was not the case in (Kenis et al., 2016). Several species such as R. canina were classified as
a non-host species in our case (according to (Poyet et al., 2015)), were classified as a host species
allowing full development of D. suzukii in another field study (Kenis et al., 2016). Differences in host
susceptibility between field and laboratory experiments are common (Arno et al., 2016). In the
specific case of R. canina, these authors clearly showed the difference in the classification for
infestations of D. suzukii of the same fruit batch between in natura and laboratory. Differences
between laboratory and in real field conditions were also noticed in several cases, e.g. S. nigrum
(Arno et al., 2016; Kenis et al., 2016; Lee et al.,, 2015). Nevertheless, the level of infestations
calculated under laboratory conditions (Arno et al., 2016; Briem et al., 2016; Lee et al., 2015; Poyet et
al., 2015; Wang et al., 2019) should be viewed as the maximum development potential of D. suzukii
for each resource plant.
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Table 2: Classification of the different host plants tested according to their development capacity for
Drosophila suzukii: comparison between the bibliographic data and those obtained during the experiment
in the Bordeaux region between 2016 and 2017.

Scientific name Lab infestations Field infestations
>
el
>
s
0
(@ | (b) {(c) |(d) |(e) [ (F) |(a) (b) (c) (d) | (f) | (g) (h) | £
Prunus spinosa L. dvt dvt [0]
Rosa canina L. @ dvt dvt @
Solanum nigrum L. dvt dvt [0} dvt @
Arum maculatum L. dvt w
Prunus avium L. dvt dvt dvt dvt | dvt | dvt dvt
Rubus fruticosus L. aggr. dvt dvt dvt dvt
Sambucus nigra L. dvt dvt dvt dvt dvt dvt dvt
Viscum album L. dvt dvt dvt [0} dvt
Vitis vinifera L.
cv NA dvt
cv Cabernet Sauvignon dvt
cv Crimson Seedless dvt
cv Dornfelder dvt dvt
cv Merlot dvt
cv Pinot Noir (4]
cv Thomson Seedless dvt 9]

@: no eggs laid; w: eggs laid, no development; dvt: eggs and development to adults

(a): (Arno et al., 2016); (b): (Briem et al., 2016); (c): (Entling and Hoffmann, 2020); (d): (Lee et al., 2015); (e): (Poyet et al.,

2015); (f): (Wang et al., 2019); (g): (Kenis et al., 2016); (h): (WeiRinger et al., 2019)

Jan Feb Mar  Apr May  Jun Jul Aug Sep  Oct Nov

Dec

Vitis vinifera L. cv Merlot

Rubus fruticosus L. aggr.

Sambucus nigra L.

Prunus avium L.

Viscum album L.

Figure 1: Pattern of the seasonal activity of Drosophila suzukii in the Bordeaux vineyard with the
chronological susceptibility of the different host plants collected in 2016 and 2017 allowing the
development. For each species, the sampling periods are represented by grey and dotted rectangles and
emergences by rectangles with solid lines and color.
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Several phenomena can explain the differences in host selection by females of D. suzukii found in
different studies. If conditions are different, a plant species can be classified as host or non-host
depending on the diversity of potential hosts in the landscape and the results strongly depend on
local conditions (loriatti et al., 2015; Kenis et al., 2016; Kim et al., 2015; Lee et al., 2015), frequency of
host plant distribution (Elsensohn and Loeb, 2018; Poyet et al., 2014), temporal availability of the
host (Poyet et al., 2015), variability in the sample size (Kenis et al., 2016), fruit properties (Arno et al.,
2016; Burrack et al., 2013; Entling et al., 2019; Kinjo et al., 2013; Lee et al., 2011b), as well as climatic
conditions (Kenis et al., 2016). That is why the results we have obtained give important information
adapted to our climatic and geographical conditions, which was carried out only in mountain
conditions (Tonina et al., 2016).

These resources are important for the population dynamics of D. suzukii. In our monitoring, we noted
that the insect life cycle was conditioned by several factors that may interact. We observed a
synchronization of the insect in relation to the presence of fruit of its host plant, egg-laying being
carried out during the process of maturation. However, egg-laying and development of D. suzukii can
also be observed on overripe fruits or fruit composts (Bal et al., 2017). The phenological stage of the
host is among the most relevant host trait for the development of phytophagous species (van Asch
and Visser, 2007; Kennedy and Storer, 2000; Straw, 1991). Indeed, D. suzukii is a frugivorous species
that attacks in general fresh and healthy, maturing fruits (Keesey et al., 2015; Lee et al., 2011b; Poyet
et al., 2014; Rota-Stabelli et al., 2013). Beyond this stage, other fruit fly species can develop (Poyet et
al.,, 2015) and D. suzukii is replaced by more competitive species (lacovone et al., 2015). This is
particularly the case on grape (Delbac et al., 2014, 2017).

We can assume that the distribution of host plant species in vineyard landscapes (i.e., blackberry
represents 95% of wild resources as in other wine-growing landscapes in Europe (WeiBinger et al.,
2019)) must have influenced the number of eggs laid by D. suzukii either through concentration -
dilution processes or simply due to modified probability of host location depending on host plant
frequency. Concentration of host plants is known to lead to concentration of phytophagous insects
that feed on them (Root, 1973; Sholes, 2008), especially through increased distance of attraction due
to resource concentration and mediated by visual or olfactory stimuli (Stanton, 1983). Drosophila
suzukii, such as most fruit flies, can adapt its foraging behavior to actively move towards nutritive
resources (Becher et al., 2012; Bell, 1990; Legal et al., 1992; Thiéry et al., 2013). Among the different
host plant species, blackberry is one of the most interesting host plant for D. suzukii as it has one of
the best host potentials during a long time period (Bellamy et al., 2013), it creates a very suitable
environment for D. suzukii development (Diepenbrock and Burrack, 2017) that reduced the
development time period (Poyet et al., 2015). This reduced development time is a major driver of
insect fitness since it limits time of exposure to natural enemies (Benrey and Denno, 1997;
Haggstrom and Larsson, 1995). Considering the fitness gain provided by grape, the attraction to this
resource may appear surprising as compared to the host range quoted above (Bellamy et al., 2013).
Fruit flies are attracted by organic acids produced by many fruits (Ai et al., 2010) and D. suzukii is
attracted by the odors of plants such as Beta-cyclocitral (Keesey et al., 2015). This volatile molecule is
characteristic of young grapes at the beginning of berry formation in summer (Rambla et al., 2016).
This is during this period that a sharp increase in the abundance of D. suzukii adults in traps is
observed in vineyard plots suggesting that flies are particularly attracted to grape (Delbac et al.,
2017). At this time period, the quantity of host plants in semi-natural habitats are very limited, (e.g.,
R. fruticosus, (Briem et al., 2018)), and the flies are therefore searching for new food resources. The
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spillover of D. suzukii populations from uncultivated habitats to fruit crops has been confirmed by
trapping experiment (Wang et al., 2016). Although grape has the least host potential among different
cultivated fruit species for D. suzukii (Bellamy et al., 2013), this highly abundant resource in vineyard-
dominated areas is available for females that can lay eggs when the berry skin is less resistant such as
after ripening (Entling et al., 2019; loriatti et al., 2015; Shrader et al., 2019).

We have observed that the succession of resources over time, i.e., the presence of fruits of several
plant species, is essential for D. suzukii to complete its complete life cycle throughout the year in our
wine-growing landscapes. As this insect is polyphagous, with host plants in both wild and cultivated
environments (Kenis et al., 2016), it requires temporal continuity of its host plants (Poyet et al.,
2015). An interruption in the temporal continuity of these will then disrupt the population dynamics
of D. suzukii, which is common in phytophagous insects (Schellhorn et al., 2015). For D. suzukii, these
breaks in resource continuity can occur at several periods during the year (i.e. the grape harvest
represents a break in the temporal continuity of host fruits). One of the key phases of this population
dynamics and the resulting crop infestations is the end of the insect diapause (Panel et al., 2018). At
this time, the ovaries of D. suzukii are functional and females can thus lay eggs (Arno et al., 2016;
Briem et al., 2016). The choice of receptive host fruits present is then limited and only mistletoe was
suitable and available for this function in our study. In our monitoring network, the vineyard plots
near the areas where mistletoe infested trees are located will then be the ones where we find the
most adult individuals trapped in spring (data not shown). As the vine is a relatively late host crop
compared to other host crops, several periods of interruption of resource continuity may still occur.
We have shown in our data that R. fruticosus aggr. receptivity period may be very significant for the
life cycle of D. suzukii since it extends over 4.5 months. The genus Rubus is known to be crucial for
the seasonal activity of the insect (Klick et al., 2016). Blackberry represents, around our vineyard
plots, the largest proportion of wild host plants and it could play a major relay host candidate before
colonizing grapes. In fall, the final level of grape infestation by D. suzukii will therefore be determined
by the development of the insect through the presence or absence of receptive and successive host
plants in the perimeter of the plots. This can be confirmed in 2017 where one of our twenty plots,
with one of the highest rates of resource host plants around, was not harvested due to high level of
damages with more than 10 D. suzukii per cluster and the presence of rot (acid and grey mold).
Several studies have recently shown that landscape context and particularly the proportion of semi-
natural habitats significantly influenced population dynamics of D. suzukii in blueberry (Haro-Barchin
et al., 2018), cherry (Hennig and Mazzi, 2018; Santoiemma et al., 2018) or raspberry crops (Klick et
al., 2016; Pelton et al., 2016). Our results provide an explanation about the positive effect of semi-
natural habitats and the key role of wild host plant species in the vineyard landscape for D. suzukii
population dynamics. Drosophila suzukii population must develop through various nearby receptive
hosts to promote grape infestation, and the landscape is an important component to be taken into
account when assessing the epidemic risk of this pest on vine. It is therefore necessary to consider a
spatiotemporal study of the presence of the resource host plants around the vineyard plots.

Semi-natural habitats that host wild plants for D. suzukii are also known to have positive effects on
the level of biological pest control provided by natural enemies, i.e., conservation biological control
(Tscharntke et al., 2008). Moreover, such habitats could affect the level of pest control provided by
augmentative (e.g., Trichopria drosophilae (Perkins)) (Rossi Stacconi et al., 2018), classical biological
control (e.g., Ganaspis brasiliensis (lhering)) (Daane et al.,, 2016), or by conserving fortuitous
parasitoids (Mazzetto, 2016). It is therefore of major importance to study the balance of positive and
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negative effects of wild host plants and their habitats on top-down control in vineyard landscapes as
this remains largely unexplored.

In conclusion, our study demonstrates that several plant species (five in our southwestern of
France ecological conditions) are host plants for D. suzukii throughout the year and we established a
pattern of plant species succession allowing the continuous presence of the insect in our
geographical area. This knowledge allows us to understand potential resource continuity in time and
how this will affect population dynamics of a major invasive pest species in agricultural landscapes.
We here confirm the presence of a sequence of fruit availability and the important role played by the
vineyard surrounding vegetation as reservoir or eventually hotspots of infestation. The next step will
be to quantify the impact of the spatial and temporal distribution of these resource host plants on
the insect's population dynamics to analyze the predictive ability of such landscape indicators. Our
results allow us to better understand how to improve the pest monitoring by specifically targeting
the host plants to be sampled according to the period. This pest monitoring is necessary to assess the
risk in a given plot of land. Improved monitoring will favor the adaptation of the management
procedures to the specific characteristics of the plot. Further studies would interestingly focus on the
different resources around the vineyards and their potential function as hotspots for D. suzukii.
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CHAPITRE 3

Analyse des effets de la distribution spatiale et
temporelle des ressources alimentaires sur les niveaux
de populations de Drosophila suzukii en vigne
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lll 1. Description de I'étude

L'objectif de ce chapitre est d’abord de comprendre si la prise en compte d'informations
fonctionnelles sur la disponibilité des ressources alimentaires, telle que la distribution spatiale et/ou
temporelle des ressources, permet de mieux comprendre les dynamiques de population de
Drosophila suzukii dans les paysages viticoles. En second plan, nous avons également un objectif
d’ordre méthodologique qui est de comparer les qualités prédictives d’indices paysagers basés sur le
type d’occupation du sol avec des indices fonctionnels basés sur la distribution spatiale et temporelle
des ressources pour l'insecte étudié. Notre objectif est donc de déterminer si ces informations
fonctionnelles sur le paysage permettent d’améliorer notre capacité a prédire la densité du ravageur,
et en particulier les niveaux de captures. On fait ici I'hypothése qu’une description fonctionnelle du
paysage intégrant la distribution des ressources alimentaires dans lI'espace et dans le temps
permettrait de mieux comprendre les dynamiques de D. suzukii et de gagner en pouvoir prédictif.

Ill 2. Participation de Lionel Delbac
Conception de I'expérimentation : 33% (+ D. Thiéry et A. Rusch)
Réalisation des relevés : 95% (+ D. Binet)
Mise en émergence, suivi, identification : 95% (+ D. Binet)
Analyse et traitement des données : 80% (+A. Rusch et conseils des 3 membres du CST)

Rédaction de la publication : 75% (+ D. Thiéry, A. Rusch)

lll 3. Historique de I'article en préparartion

Cet article est en préparation et sera soumis a une revue d'Ecologie Appliquée début 2021.
L'ébauche du calcul de l'indice de composition fonctionnelle a été présentée durant le 3° Comité de
Suivi de These de 2019 dont les membres ont apporté des recommandations pour les analyses. Une
premiére version a été réalisée durant I'été 2020. La version présentée dans cette thése est la 3°
version.

Il 4. Résumé de l'article

A partir des données de suivis de piégeage et d'émergences de fruits sauvages de Drosophila suzukii
dans notre réseau de vingt parcelles de vigne dans la région de Bordeaux, nous avons cherché a
savoir si la répartition spatiale et temporelle des ressources permet d'expliquer la dynamique des
populations de l'insecte. Pour cela nous avons comparé un indice de composition classique a un
indice de composition basé sur les ressources alimentaires en prenant en compte une fonctionnalité
de plus en plus croissante sur les émergences des indicidus qui en sont issus. Il ressort des analyses
que les captures de D. suzukii sont mieux prédites avec l'indice de composition de référence. Ce
dernier prend en compte les ressources substituables et non substituables ce qui permet une
meilleure adéquation avec le jeu de données. Ce type d'indicateur est plus adapté pour une mise en
oeuvre pratique pour la définition de zones a risque du ravageur au vignoble.
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Il 5. Version en préparation

Role des ressources alimentaires sur les niveaux de populations de
Drosophila suzukii en vignoble

Lionel Delbac*, Adrien Rusch, Denis Thiéry

INRAE (French National Institute for Agricultural, Food and the Environment), UMR 1065 Santé et
Agroécologie du Vignoble, ISVV, CS 20032, 33882 Villenave d’Ornon Cedex, France
*Corresponding author: Lionel Delbac, Tel.: +33557122627, E-mail: lionel.delbac@inrae.fr

Résumé

Une compréhension fine des habitats peut permettre d'expliquer les dynamiques de
populations des insectes. C'est le cas de la dynamique temporelle et spatiale des ressources qui peut
affecter les individus mobiles que sont les ravageurs polyphages. Parmi ceux-ci, |'espéce invasive
Drosophila suzukii semble profiter d'une complémentariaté des ressources nutritives dans I'habitat
semi-naturel avant de s'attaquer aux cultures de petits fruits. Nos travaux ont cherché a expliquer ce
processus écologique dans les parcelles de vigne. Pour cela, nous avons mis en place une
expérimentation de suivi de piégeage et d'émergences d'adultes de Drosophila suzukii a partir de
prélevements de fruits sauvages dans un réseau de vingt parcelles viticoles dans la région de
Bordeaux. Pour décrire la dynamique des populations du ravageur, nous avons comparé un indice de
composition paysager classique (pourcentage d'habitats semi-naturels) avec un indice de
composition fonctionnel prennant en compte la présence des ressources alimentaires avec
différentes valeurs d'émergences des adultes qui en sont issues. Les résultats montrent que
['utilisation d'un indice fonctionnel tel que calculé n'apporte pas de performance supplémentaire a
celle issue de l'indice de composition classique ; la prédiction est elle-aussi moins performante. Les
ressources substituables et non substituables doivent étre considérées lorsque I'on souhaite décrire
la dynamique de population de D. suzukii. La faisabilité et la simplicité des mesures doivent
également étre considérées lorsque I'on souhaite définir de maniere pratique les zones viticoles a
risque pour le ravageur.

Mots-Clefs

Drosophila suzukii, Vigne, Paysage, Ressources, Dynamique de population

Introduction

Les espéces invasives posent souvent d’énormes problemes environnementaux, souvent en
affectant les équilibres de biodiversité (Simberloff, 2003). La gestion et le contréle de ces espéces a
I'échelle du paysage pose le challenge de savoir ol prioriser les efforts de gestion aux échelles locales
et régionales pour optimiser les moyens de surveillance (Lurgi et al., 2016). Le fait de déterminer
quels facteurs influencent la propagation et la distribution de ces espéces peut faciliter les pratiques
de gestion et de controle (Sax et al., 2007). En effet, déterminer olu et quand allouer les moyens de
surveillance nécessaires est un probleme particulierement difficile a gérer (Baker, 2017). Les
invasions biologiques qui ont réussi sont souvent le résultat d’espéces tres performantes et a tres
forte plasticité environnementale. De ce fait nombre d’entre-elles posent de gros problemes en
agriculture (Lurgi et al., 2016). Les études menées sur les espéces invasives ont montré un effet
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positif de I'hétérogénéité spatiale sur les populations de ces especes, a savoir qu'elle favorise leur
établissement et leur propagation (Lustig et al., 2017). La densité de population de ces especes est
déterminée par la qualité et la structure spatiale des habitats (With, 2002, 2004). Une meilleure
compréhension des effets relatifs de la composition du paysage sur les invasions biologiques est
nécessaire pour concevoir des stratégies de gestion optimales (Lustig et al., 2017). Il est donc
essentiel de comprendre |'effet de la répartition des habitats appropriés a I'espece invasive cible sur
son établissement et sa propagation afin de planifier au mieux les stratégies visant a la contenir
(Lustig et al., 2017).

Parmi les facteurs environnementaux qui peuvent favoriser I'émergence et l'installation d’une
espece, la structure du paysage et la distribution spatiale et temporelle des ressources apparait
comme un facteur clé (Fahrig et al., 2011), or il y a trés peu d’étude sur cet aspect (Schellhorn et al.,
2015). Il est nécessaire de tenir compte de la variabilité temporelle des différents habitats pour
déterminer les types de couverture fonctionnellement importants dans un paysage en tant que
"source" ou "puits" pour les populations (Jankovi¢ et al., 2017). Ce principe de dynamique source-
puits faconne les dynamiques de population et la dispersion des organismes a travers le processus de
complémentation (i.e. différents types d'habitats fournissent différents types de ressources) ou de
supplémentation (i.e. différents types d'habitats fournissent des ressources similaires mais de qualité
différente) (Dunning et al., 1992). En regardant ces aspects la aux échelles plus fines, cela permet de
comprendre les dynamiques de population. Il y a au niveau de la littérature assez peu d’étude
analysant les effets de la structure fonctionnelle du paysage sur des processus écologiques (Mihlner
et al., 2010). Les effets relatifs de la composition du paysage doivent étre étudiés plus en détail afin
de fournir des options de gestion claires et efficaces a I'échelle du paysage dans une optique
d'optimisation des services de lutte (Martin et al., 2019). L’'hétérogénéité des paysages agricoles
génere des modeéles de disponibilité temporelle des ressources différents pour les organismes
mobiles exploitant ces paysages (Spiesman et al., 2020). Beaucoup d'especes sont susceptibles de
subir une discontinuité des ressources sous la forme de goulets d'étranglement ou d'interruptions
des ressources disponibles dans les paysages agricoles actuels (Schellhorn et al., 2015). Dans le cas de
ressources alimentaires qui émergent de facon asynchrone dans différentes parcelles d'habitats, cela
créé un ensemble de parcelles temporairement complémentaires qui réduisent les déficits de
ressources. Cela entraine un approvisionnement continu de ressources a I'échelle du paysage pour
les especes mobiles, c'est le processus que l'on qualifie de complémentarité temporelle des
ressources qui peut avoir des conséquences sur la dynamique des populations d'espéces (Spiesman
et al., 2020). L'utilisation complémentaire de I'habitat sert a différents moments pour un méme
groupe d'espéces au cours de sa période d'activité (Mandelik et al., 2012). Les espéces généralistes
peuvent plus facilement accepter cette complémentarité de ressources temporelles de I'habitat que
les especes spécialistes, dans la mesure ou elles ont un spectre de polyphagie (ou une gamme
d’hotes acceptables) plus importante (Spiesman et al., 2020). Mais celle-ci favorise surtout la
persistance des populations animales mobiles qui peuvent donc se déplacer entre les différentes
ressources (Rundlof et al., 2014).

Les travaux sur la complémentarité spatiale et/ou temporelle des ressources ont surtout été conduits
sur des insectes pollinisateurs, dont les abeilles sauvages qui peuvent bénéficier de I'existence de
ressources florales temporelles asynchrones dans les paysages hétérogénes (Mandelik et al., 2012;
Requier et al., 2015; Spiesman et al., 2020). Les paysages diversifiés fournissent des ressources
florales complémentaires qui permettent d'augmenter I'abondance et la richesse au printemps des
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abeilles sauvages (Mallinger et al., 2016). La continuité spatio-temporelle des ressources favorise
aussi la persistance des populations de bourdons pour lesquels les ressources de fin de saison sont
notamment un goulot d'étranglement (Rundlof et al.,, 2014). Notre étude cherche d’abord a
augmenter le pouvoir explicatif et notre compréhension du processus écologique en jeu (c'est a dire
de l'effet temporel de la disponibilité des ressources alimentaires) dans la dynamique des
populations de D. suzukii. Dans un second niveau, |'application de ces connaissances sera le
développement de modeles avec des visées prédictives des niveaux de populations du ravageur dans
les parcelles cultivées. Ces modeles prédictifs pourraient étre plus dynamiques en prenant en
compte les changements temporels, la relation entre le paysage et les insectes a des intervalles de
temps multiples (Karp et al., 2018). Leur pouvoir prédictif serait accru par une classification plus
pertinente sur le plan fonctionnel et adaptée aux ravageurs (Fahrig et al., 2011). Toutefois, une
description plus détaillée du paysage ne produit pas nécessairement des prévisions plus précises
(Fahrig et al., 2011).

Drosophila suzukii est une espece polyphage (Delbac et al., 2020a; Kenis et al., 2016; Poyet et al.,
2015). Nos travaux ont montré que l'espéce présente une réponse positive a la lisiere des parcelles,
notamment dans la culture de la vigne (Delbac et al., 2018b), c'est a dire que la variable d'intérét
croit prés de la bordure (Ries et al., 2004). Cela est cohérent avec I'abondance supérieure observée
dans les lisieres des parcelles des espéces de drosophiles invasives (Penariol and Madi-Ravazzi,
2013). En effet, la présence de plantes hotes non cultivées dans le voisinage des parcelles cultivées
augmente la population de D. suzukii dans la parcelle cultivée, que ce soit pour les framboises (Klick
et al., 2016), les cerises (Tonina et al.,, 2018a), les mires (Haro-Barchin et al., 2018) ou le raisin
(WeiRinger et al., 2019). Egalement, l'insecte se déplace toute la journée entre différents habitats
(Tait et al.,, 2020). Il réalise ainsi un colonisation des cultures depuis les habitats sauvages et
inversement (Haro-Barchin et al., 2018; Tonina et al., 2018a). Néanmoins cet |'effet peut résulter
d'un déplacement temporel pour les ressources (Rand et al., 2006). En effet, I'abondance des D.
suzukii piégées dans les parcelles de vignes adjacentes aux mires sauvages augmente seulement a
certaines périodes de I'année (Weillinger et al., 2019). Cela s'explique en partie par : i) I'existence
d'une saisonnalité des fruits des plantes hotes, comme cela a pu étre montré (Delbac et al., 20203;
Poyet et al., 2015) ; mais également par ii) le comportement de recherche d'hétes qui, chez les
insectes, est fonction de I'état physiologique global, et qui est souvent limité aux périodes de ponte
ou d'alimentation (Bernays, 2003). En effet, seul le phénotype estival de D. suzukii semble apte a cela
(Grassi et al., 2018; Vonlanthen and Kehrli, 2015).

Pour I'agroécosystéme viticole, les études sur la continuité temporelle des ressources et I'analyse
fonctionnelle du paysage sur D. suzukii sont inexistantes. Dans ce travail, nous avons cherché a
définir la dépendance de I'espéce vis-a-vis des ressources, c'est a dire déterminer I'hétérogénéité
fonctionnelle du paysage (Fahrig et al., 2011). Les fruits hotes dans les habitats semi-naturels
représentent un type de couverture fonctionnelle pour I'alimentation et la ponte de D. suzukii. Nous
avons confronté une approche de type composition fonctionnelle du paysage a celle plus classique
de composition, c'est a dire de description du paysage basée sur les types d’habitats sans description
de leur capacité a héberger ou non des ressources alimentaires. Par la suite, nous avons testé
laquelle des deux approches permet le mieux de prédire les niveaux de populations de D. suzukii
dans les pieges attractifs au vignoble.
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Matériel et méthodes
Sites d'étude

Le dispositif mis en place est situé dans la région viticole de Saint-Emilion, a 40 km a l'est de
Bordeaux (France). Le climat de cette région est océanique avec une température douce et plusieurs
jours de pluie tout au long de I'année (Fermaud et al., 2016). La zone d'étude couvre une superficie
de 12 000 ha dans cette aire d'appellation d'origine contrélée ou la culture de la vigne est dominante
dans le paysage (Verpy et al., 2014). Ce paysage est fragmenté par cette alternance de parcelles de
vignes, de zones résidentielles mais aussi d'un habitat paysager composé de jachéres, de prairies
naturelles, de haies, de bosquets et de foréts plus ou moins cultivées. Dans cette zone, nous avons
sélectionné vingt parcelles de vigne en fonction d'un gradient de diversité paysagére autour d'elles.
Les parcelles sélectionnées sont toutes de cépage Merlot et sont gérées selon le mode de production
conventionnel. Les bordures des parcelles sont constituées de routes, de parcelles de vigne, de haies
ou de foréts. Ce dispositif a permis d'obtenir une variabilité de la situation paysagere et de la
présence de plantes hotes ressources. Nous avons calculé la proportion d'habitats semi-naturels
(%HSN) comme étant le pourcentage de terres composé de bois, de prairies, de haies, d'arbustes et
de buissons avec le logiciel ArcGis 10.4® (Environmental Systems Research Institute, New York). Ce
%HSN se répartit entre 0 et 31,7 % dans une zone tampon de 100 m autour des parcelles. Cet indice
influence positivement les niveaux de populations des Drosophilidae et notamment des D. suzukii
dans les parcelles de vigne (Delbac et al., 2020b). Il correspondra lors de nos analyses a l'indice de
référence dit "classique de composition" que nous incorporerons pour comparaison avec l'indice de
"composition fonctionnelle" qui sera créé a partir des cartographies et suivis d'émergences des
adultes a partir des plantes hotes ressources.

Echantillonnages et relevés de terrain

Pour quantifier les niveaux de populations d'adultes de D. suzukii, nous avons positionné trois piéges
attractifs au centre des parcelles de vigne, a une distance respective de 10 m le long d'un transect.
Ces pieges, recommandés en France pour la surveillance des populations d'adultes de cette espéce
dans le vignoble, consistent en une bouteille d'un litre d'eau gazeuse, percée de 20 trous de 5 mm de
diameétre sur la partie supérieure et remplie de 125 ml d'appét (1/3 de vin rouge, 1/3 de vinaigre de
cidre, 1/3 d'eau et quelques gouttes d'agent mouillant) (Anonymous 2015). Les piéges ont été posés
pendant une période de 7 jours chaque mois de 2017. Les drosophiles capturées ont été récupérées
dans de I'éthanol a 70°, puis identifiées a I'espéce sous loupe binoculaire jusqu'a un grossissement de
X50. Les identifications taxinomiques ont été réalisées a |'aide des critéeres pour Drosophila suzukii
(Withers and Allemand, 2012). Seules les captures de cette espéce ont été retenues pour cette
étude.

Autour de ces parcelles, nous avons réalisé un inventaire et une géolocalisation des ressources en
especes végétales hotes autres que la vigne pour D. suzukii. Tout au long de la période expérimentale
en 2017, nous avons contr6lé les infestations de D. suzukii sur les fruits sauvages dans un rayon de
100 metres autour de chaque parcelle. Pour cela, nous avons créé une zone de délimitation avec le
logiciel ArcGis 10.4°®. Nous l'avons transférée sur un smartphone Android équipé du logiciel
OpenStreetMap Automated Navigation Directions (OsmAnd), qui permet une localisation dans le
rayon facilement sur le terrain (Lochlainn et al.,, 2018). Nous avons cartographié la surface et la
quantité de fruits portés par les différentes espéces de plante hote (hors raisin) pour lesquelles sont
enregistrées des émergences dans le paysage viticole bordelais, a savoir : le gui, le cerisier, le sureau
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noir et la mire sauvage (Delbac et al., 2020a). Nous avons calculé une surface pour les plantes hétes
avec, par défaut, un pied unique correspondant a 1 m? ; pour les massifs de la méme espéce
(essentiellement ceux de la m(ire sauvage), le calcul de la superficie a été réalisé via la fonction calcul
de zone d'un GPS Garmin® GPSMAPG64st. Pour définir la quantité de fruits par pied (baies ou
corymbes), nous avons utilisé une échelle ordinale selon la grille suivante : 1 = 1 fruit, 2 = < 5 fruits, 3
=6 a 25 fruits, 4 = 26 a 50 fruits et 5 = >50 fruits. Pour obtenir une donnée quantitative de cette
variable, nous avons pris le centre de classe de chaque catégorie (a savoir 1 ; 3,5 ; 15,5 ; 38 et 75
respectivement). Les différents fruits prélevés ont été placés en laboratoire a 22°C, 16 h de jour et
une humidité de 70% durant 21 jours pour 'obtention des émergences des adultes de D. suzukii.

Calcul de l'indice de composition fonctionnelle

Pour la mise au point de cet indice, nous avons opté pour la définition du scenarii de continuité des
ressources établi dans nos travaux antérieurs (Delbac et al., 2020a). Sa création se rapproche de ceux
calculés selon des valeurs de co(t liées a la dispersion (Muhlner et al., 2010). Cet indice prend donc
en compte la temporalité des infestations sur les fruits tout au long des mois. Pour la construction
d'un tel indice dynamique, on peut se référer au travail de description d'un "flowering landscape"
réalisé sur les ressources florales et les pollinisateurs (Frankl et al., 2005). Pour ce modele général
d'approche, les ressources florales des communautés végétales sont estimées par la phénologie
florale et le couvert végétal des espéces de plantes entomophiles. Un tel type d'indice est adaptable
a notre travail en prenant la dynamique temporelle des émergences issues des plantes hotes en lieu
et place des périodes de floraison.

Par espéce végétale, par site (soit un paysage donné) et pour un mois donné de présence des fruits in
situ, la quantité estimée de fruits par m? a été multiplié par les valeurs potentielles selon le modéle
suivant :

Espéce; =3 [Patch; X Surface; X Quant_fruits/m? X Pot_esp]

Pour chaque plante hote (Espece;), nous avons estimé la disponibilité des ressources dans le paysage
avec trois approches différentes basées sur le potentielle d'émergences par baie (Pot_esp)) :

i) utilisation des valeurs de la littérature, dites "théoriques". Pour ce type de calcul on utilise
les valeurs bibliographiques de capacité de développement de D. suzukii pour chaque plante hote
ressource (Poyet et al., 2015). Celles-ci peuvent étre considérées comme des potentiels maximum en
conditions optimales ;

ii) utilisation des valeurs moyennes d'émergences obtenues durant l'ensemble de

nz

I'expérimentation 2017 par especes végétales, dites "émergences moyennes". Elles présentent

|'avantage d'étre concrétes, faciles a acquérir, et adaptées a notre expérimentation en conditions
naturelles.

iii) utilisation des valeurs moyennes mensuelles d'émergences durant l'ensemble de
I'expérimentation 2017 par espéeces végétales, dites "émergences dynamiques".

Les valeurs de la variable "Pot-esp;" pour ces trois catégories sont résumées dans le Tableau 1.
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Tableau 1. Valeurs retenues du nombre d'émergences par baie pour les quatre espéces de fruits hotes,
pour les valeurs théoriques, d'émergences moyennes et dynamiques selon le type d'approche du mode
de calcul de la variable "Pot_espi".

Valeur/baie gui cerise sureau noir miires
Théoriques 2.250 1.750 0.750 4.000
Emergences moyennes 0.453 1.148 0.102 0.688
Emergences dynamiques

mai 0.422 .

juin 0.500 0.440 . .
juillet . 2.917 0.128 0.493
aolt . . 0.112 0.252
septembre . . 0.072 0.504
octobre . . . 1.455
novembre . . . 0.167
décembre . . . 0.233

Pour le sureau noir, la cartographie a été réalisée en estimant le nombre de corymbe par arbre.
Néanmoins le nombre d'émergences dans la littérature est donné par baie. Nous avons donc calculé
le nombre moyen de baies par corymbe (issu du nombre de baies par corymbe comptabilisé lors des
prélevements de fruits de cette espéce végétale), puis nous l'avons reporté a chaque mois de
préléevements correspondant. Cette approche permet d'obtenir un nombre d'émergences par
corymbe comparable pour les trois modes de calcul de la variable "Pot_esp;," pour le sureau noir
(Tabl. 2).

Tableau 2. Valeurs du nombre de baies par corymbe et d'adultes correspondants par corymbe pour le
sureau noir.

Valeur/sureau noir Baies/corymbe | Adultes/corymbe
Théoriques 141.72 106.28
Emergences moyennes 141.72 14.46

Emergences dynamiques

juillet 233.15 29.84
ao(t 158.83 17.79
septembre 57.96 4.17

Analyses statistiques

Les variables ainsi construites ont été intégrées chacune dans une analyse de régression, entre ces
variables et les relevés de piégeage de l'insecte avec un modéle pour chaque mois. Les calculs de
coefficients de détermination (R?) ont visé a déterminer quel modeéle présente le meilleur ajustement
aux données en fonction de la date. Les analyses ont été réalisées via des modeéles linéaires (LMs).
Les valeurs des captures des trois pieges relevés par parcelle ont été sommées en une seule valeur.

Pour chaque mois, nous avons testés quatre modeles différents dont les effets testés étaient :

1) la variable pourcentage d'habitats semi-naturels, soit le modéle classique de composition, nommé
"référence",
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2) les variables especes hotes calculées a partir des données théoriques, nommé
"comp_fonct_théoriques"

3) les variables espéces hotes calculées a partir des données d'émergences moyennes, hommé
"comp_fonct_émergences"

4) les variables espéeces hotes calculées a partir des données d'émergences dynamiques, nommé
"comp_fonct_dynamiques".

Les valeurs des variables testées et de piégeage ont été log-transformées pour obtenir une
distribution normalisée des résidus des modéles.

L'analyse comparative des capacités prédictives des modeles a été évaluée en suivant. Nous l'avons
réalisé par validation croisée qui consiste a considérer une partie du jeu des données pour ajuster le
modele et l'autre part restante pour comparer les valeurs prédites aux valeurs observées et évaluer
ainsi les performances du modele pour la prédiction (Zuur and leno, 2016). Parmi les procédures
disponibles, nous avons utilisé une validation croisée dite "leave-one-out" (Schaffers et al., 2008) :
un modele de régression est calculé autant de fois qu'il y a de sites, en laissant chaque fois un site
différent de c6té. En utilisant les parameétres obtenus du modele, la valeur de la variable a expliquer
du site omis est prédite a partir de ses données explicatives aprés chaque passage. De cette facon, on
obtient une valeur prédite de la variable a expliquer pour tous les sites, qui peut ensuite étre
comparée aux données réelles. Des métriques statistiques, telles l'erreur quadratique moyenne
(RMSE), sont utilisés pour mesurer la performance du modele de régression lors de la validation
croisée (Chai and Draxler, 2014). Les analyses ont été réalisées avec le logiciel R en utilisant les
packages tidyverse et caret (Kuhn, 2008).

Résultats
Analyse descriptive sur les données de piégeage

Durant les 8 sessions mensuelles de piégeage de mai a décembre 2017, 477 pieges ont été relevés.
Au total 13 412 adultes de D. suzukii ont été capturés. Ces adultes ont été capturés en grande
guantité en septembre et en octobre (Fig. 1).

Ajustement des modeéles

L'effet du pourcentage d'HSN est toujours positif et significatif pour chaque mois dans les LMs
(variation de probabilité (p) de <0,0001 a 0,016) (Tab. 3). Les valeurs de R?-ajusté montrent une
variation sur la saison (Fig. 2). Le modele classique représente assez bien la part de variance
expliquée des données de piégeage en général, un peu moins pour les mois de septembre et
d'octobre.

Pour les trois types de modeles sur indice fonctionnel, les résultats sont pratiquement similaires. Les
modeles ne sont significatifs que de juin a aolt puis de novembre a décembre. Les variables plantes
hotes ne ressortent que pour le gui et la mire sauvage (voir Appendice A : Tab. 1, 2 & 3). On note
également que les trois modeles fonctionnels ont un comportement proche pour I'évolution de leur
indice d'ajustement au cours du temps. On ne note pas de différence entre eux ; leurs R2-ajustés se
superposant a l'identique, toujours avec des valeurs inférieures a celles du modéle référence hormis
en décembre (Fig. 2). Les modeles dits fonctionnels (modéle utilisant les variables théoriques,
d'émergences moyennes ou d'émergences dynamiques) ne sont jamais meilleurs en termes de part
de variance expliquée.
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Figure 1. Boxplots du nombre d'adultes de Drosophila suzukii capturés par mois durant la période

d'étude.

Tableau 3. Valeurs des ajustements des régressions linéaires du modele avec la variable classique de
composition, dit "référence", et les valeurs de piégeage d'adultes de Drosophila suzukii pour chaque

mois.

Variable Estimate (SE) RZ-adjusted F value Pr(>F)
mai %HSN 0.22 (0.07) 0.294 8.5 0.010
juin %HSN 0.66 (0.13) 0.570 26.2 <0.001
juillet %HSN 0.64 (0.17) 0.423 14.9 0.001
aout %HSN 0.71(0.15) 0.544 23.7 <0.001
septembre %HSN 0.29 (0.11) 0.243 7.1 0.016
octobre %HSN 0.30(0.11) 0.275 8.2 0.010
novembre %HSN 0.76 (0.12) 0.686 42.5 <0.001
décembre %HSN 0.92 (0.25) 0.412 14.3 0.001
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Figure 2. Variation des valeurs de R2-ajusté en fonction des mois pour chaque type de modele linéaire
testé : losanges et pointillés bleus = modéle référence ; carrés et ligne rouges = modele
comp_fonct_théoriques ; triangles et ligne verts = modéle comp_fonct_émergences ; croix et pointillés
violets = modele comp_fonct_dynamiques.

Analyse des capacités prédictives des modeéles

L'analyse révele que le modele de "référence" présente une meilleure qualité prédictive des
quantités d'adultes de D. suzukii capturés dans les parcelles de vigne de mai a novembre, excepté
décembre (Fig. 3 et voir Appendice A : Fig. 1 et Tab. 4, 5, 6 & 7). Les autres modeéles avec approche
fonctionnelle se comportent a l'identique quelque soit I'origine des émergences d'adultes
considérée.
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Figure 3. Variation des valeurs de l'erreur quadratique moyenne (RMSE) en fonction des mois pour
chaque type de modeéle linéaire testé : losanges et pointillés bleus = modéle référence ; carrés et ligne
rouges = modele comp_fonct_théoriques ; triangles et ligne verts = modéle comp_fonct_émergences ;
croix et pointillés violets = modéle comp_fonct_dynamiques.
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Discussion

Nos résultats montrent que l'ajout d'information fonctionnelle sur la disponibilité des
ressources alimentaires ne permet pas d’améliorer les qualités prédictives du modéle basé sur la
structure des paysages. L'effet significatif tout au long de la saison du % d'HSN montre que D. suzukii
utilise différents habitats au cours de I'année (Tonina et al.,, 2018a). Notamment les foréts et les
haies qui fournissent plusieurs hotes sauvages pour l'alimentation et aussi des conditions climatiques
favorables a l'insecte (Cahenzli et al., 2018), c'est a dire un refuge durant les périodes froides,
chaudes ou séches (Santoiemma et al., 2018; Tonina et al., 2018a). Cette recherche de conditions
climatiques plus favorables a l'insecte est primordiale chez les femelles car elles montrent
notamment des parametres biologiques (fécondité et longévité) supérieurs en condition
d'hygrométrie élevée (Tochen et al., 2016). Ces conditions climatiques se retrouvent essentiellement
dans les habitats forestiers (Santoiemma et al., 2018). Cette composante de I'HSN pourrait ainsi
fortement favoriser la dynamique de population de D. suzukii durant les périodes séches (Tonina et
al., 2018a). C'est un des paramétres qui guide les déplacements journaliers de l'insecte (Tait et al.,
2020). Cette espece semble donc capable d’identifier, utiliser et profiter de la complémentarité de
I'habitat, c'est a dire I'utilisation de différents habitats a différentes périodes au cours de sa période
d'activité (Mandelik et al., 2012). Ces différents types d'habitats donnent des ressources différentes
(Dunning et al., 1992). Les individus ont besoin de différentes ressources pour survivre et un habitat
hétérogene est susceptible de couvrir tous les besoins de la vie dans un petit espace, ceci
contrairement a un habitat homogéne (Moss et al.,, 1982). L'HSN est souvent un réservoir de
ravageurs (Norris and Kogan, 2000), néanmoins ce sont principalement les espéces de ravageurs
généralistes qui sont positivement associés avec la végétation environnante car elles ne dépendent
pas uniqguement des ressources alimentaires cultivées (Root, 1973; Spiesman et al.,, 2020). Les
espéces généralistes sont souvent plus performantes que les espéces spécialistes dans les
environnements complexes et variables en raison de leur plasticité globale (Wang et al., 2017). A
I'opposé, les ravageurs spécialistes sont favorisés par la monoculture, i.e. Prays oleae, ravageur
spécialiste de I'olivier, dont la monoculture dans le paysage favorise I'abondance (Villa et al., 2020).

Drosophila suzukii est bien une espéce généraliste (Delbac et al., 2020a; Kenis et al., 2016) et rentre
donc dans ce schéma. Comme beaucoup de ravageurs des cultures, cet insecte est favorisé par
I'habitat non cultivé environnant (Karp et al., 2018). L'HSN constitue un réservoir pour cette espéce,
qui y trouve une complémentarité d'habitats, mais aussi une supplémentarité d'habitats, c'est a dire
différents types d'habitats donnant des ressources alimentaires similaires mais de qualité différente
dans notre cas d'étude (Dunning et al., 1992). On peut estimer que I'hétérogénéité spatiale favorise
son établissement et sa propagation dans le vignoble, comme ce qui est souligné pour la plupart des
especes invasives (La Morgia et al., 2011; With, 2002). La présence de plantes hotes alternatives est
donc probablement une bonne explication aux captures supérieures dans les foréts et les bordures
contrairement celles en vignoble (Briem et al.,, 2018). On observe aussi un effet de spillover de
I'environnement paysager vers la parcelle de vigne (Delbac et al., 2018b), comme observé sur
d'autres cultures (Tonina et al., 2018a).

Les habitats comme les foréts ou les bordures fournissent des ressources clés pour une large partie
des especes d'arthropodes (Chaplin-Kramer et al., 2011). Ces ressources exercent une régulation
Bottom-up (ascendante) sur les populations (Pace and Cole, 1994). La complexité du paysage peut
affecter notamment directement les insectes phytophages par un effet Bottom-up positif fournissant
des ressources clés comme les sites d'hivernations ou de nourritures alternatives (Rusch et al., 2010)
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ou par un effet Bottom-up négatif par l'intermédiaire d'habitats inadaptés ou de barriéres a leur
dispersion (Gustafson and Gardner, 1996). Si les ressources adaptées deviennent plus abondantes, la
découverte de ses ressources est plus simple, et la population qui les consomme augmente
(Schowalter, 2016). Le role des ressources alimentaires dans la dynamique des populations est
important. La quantité de nourriture disponible joue alors le réle de facteur limitant (Dajoz, 1974).
Ainsi, pour les drosophiles mycophages, la dynamique spatiale et temporelle des patchs de
ressources en champignon peut avoir des effets directs et indirects importants (Worthen and
McGuire, 1990). C'est le processus Bottom-up (ressources alimentaires) qui drive les populations de
D. suzukii plus que la régulation par la faune auxiliaire (Top-down) comme on pouvait le croire avec la
réponse positive de I'HSN. En effet, les guépes parasitoides sont supérieures en quantité en forét
mais celles-ci sont peu capables de contréler les populations de D. suzukii trés nombreuses dans ces
habitats (Haro-Barchin et al., 2018). Ces effets, Bottom-up ou Top-down, qui faconnent la population
ne sont pas constant dans le temps (Kindlmann and Burel, 2008). Nos travaux antérieurs ont ainsi
montré une saisonnalité des especes de plantes a fruits qui peuvent permettre le cycle biologique de
D. suzukii de se réaliser (Delbac et al., 2020a). Néanmoins, il ressort de notre étude que les niveaux
de population de l'insecte sont tres liés, essentiellement au vignoble, a la présence d'une plante
hote, la mlre sauvage. En effet les insectes phytophages recherchent plus facilement ce type d'hote
abondant car il est en plus grande concentration, émettant ainsi le plus d'odeur attractive a distance
(Stanton, 1983). Il permet aussi la plus courte durée de développement, un élément important de la
fitness des insectes les exposant le minimum de temps a leurs ennemis naturels (Benrey and Denno,
1997). Les surfaces couvertes de mdriers créent également un environnement trés propice au
développement de D. suzukii (Diepenbrock and Burrack, 2017). Ce que I'on observe donc est le réle
majeur des mlres sauvages dans I'HSN sur le niveau de captures en cours et en fin de saison dans les
parcelles de vigne, comme observé en Allemagne (WeiRinger et al., 2019). On peut faire le parallele
avec le gui au printemps, plante qui permet a l'insecte de redémarrer son cycle biologique (Briem et
al., 2016), permettant de palier un éventuel goulot d'étranglement en début de saison (Schellhorn et
al., 2015).

Nos résultats montrent que les indices fonctionnels choisis n"améliorent pas la qualité prédictive du
modele. Néanmoins cela peut venir : (i) d'une mauvaise caractérisation des ressources alimentaires
ou que (ii) d’autres traits fonctionnels des paysages sont importants a considérer. Nous n'avons pas
observé de différence entre les sorties des modeles issues des données de la littérature et celles que
nous avons obtenues sur nos suivis d'émergence d'échantillons de terrain. Chez les drosophiles, les
conditions de laboratoires ne semblent pas altérer le modéle général sur les traits d'histoire de vie
des insectes (Maclean et al., 2018). On observe méme une corrélation des traits physiologiques et
écologiques entre les individus de laboratoire et ceux de terrain. Cela semble correspondre avec nos
résultats ol quel que soit I'origine des données, il n'y a pas de différence notamment sur I'effet
significatif des variables plantes hotes a chaque mois. L'ajout de l'information sur la dynamique
d'émergences des adultes de D. suzukii dans un modele de prédiction est insuffisant a I'ajustement et
la prévision. De plus, au niveau temporel, on note une absence d'ajustement des modeles
fonctionnels en mai, en septembre et en octobre, contrairement au modele de composition
classique. La prise en compte de la distribution des ressources alimentaires n'aborde pas les autres
types de ressources apportées par I'HSN. En effet, les indices fonctionnels utilisent dans leurs calculs
uniquement les ressources substituables (i.e. les ressources nutritives de différentes qualité) alors
que l'indice de composition classique englobe les ressources non substituables (i.e. I'ensemble des
ressources durant le cycle de vie de I'insecte) (Dunning et al., 1992). Concernant le mois de mai, les

101



captures sont différentes de celles des mois suivant car elles concernent surtout des captures
d'adultes hivernants (95% contre moins de 2% en moyenne respectivement). Le phénotype hivernal
est la forme de conservation hivernale de I'espece (Grassi et al., 2018) et celui-ci disparait avec
I'apparition des fruits des plantes hotes (Kacar et al., 2016). La présence de plantes hétes ne peut
générer ainsi que le phénotype estival et explique I'absence d'effet significatif des plantes hétes
ressources sur les captures a cette date. Pour les mois de septembre et d'octobre, les résultats non
significatifs sont étre liés a la période des vendanges. En effet D. suzukii peut étre observée sur les
fruits en décomposition (Bal et al., 2017) notamment le raisin qui se retrouve en tres grande quantité
dans notre réseau de parcelles. Cela peut entrainer une altération du lien entre la présence des
ressources alimentaires sauvages et le piégeage comme ce qui peut s'observer sur d'autres cultures
lors de la récolte (Cahenzli et al., 2018). Durant cette période, il semble que l'immigration soit
négligeable par rapport a la population sur la culture et on se retrouve essentiellement avec une
population locale issue d'infestations intra-culture. Dans une optique prédictive, il faut opter pour le
meilleur modele, représentatif et constant dans la durée. L'indice de composition classique semble
d'aprés nos résultats répondre a cette attente. Néanmoins il faudrait faire des analyses
complémentaires [i.e. Receiver operating characteristic (ROC) analysis (Rusch et al., 2012)],
considérer d’autres traits fonctionnels des paysages et envisager une validation sur un autre jeu de
données indépendant. Les conséquences appliquées de ce travail se placent dans le cadre de la
définition de zones viticoles a risque différentiel pour une approche de politique publique : i) si la
définition grossiere du paysage (i.e. calcul du %HSN) est plus pertinente, la définition de ces zones
sera assez simple a réaliser ; ii) a l'opposé, s'il faut déterminer plus finement le paysage (i.e.
inventaire de toutes les espéces de plantes hotes ressources avec/sans leur potentiel), cette
détermination sera plus complexe a réaliser, voire utopique.

En conclusion, les ressources alimentaires ne sont pas les seules sources explicatives des captures de
D. suzukii dans les parcelles de vigne. Les ressources de type abris et refuge tout au long de la saison
doivent également étre considérées, soit un processus de complémentarité de |'habitat. Il ne semble
donc pas nécessaire de décrire tres finement le paysage pour prédire les risques d'abondance des
populations de l'insecte. En pratique, la définition d'un indicateur paysager de type composition, tel
le pourcentage d'habitat semi-naturel, ressort d'aprés nos analyses comme suffisant pour définir les
zones viticoles a risque. Cette approche est assez simple a réaliser et on peut envisager qu'elle soit
mise en ceuvre a I'échelle des zones de production par les instances professionnelles (type Chambre
d'Agriculture, Groupement de Défense contre les Organismes Nuisibles (GDON)...) par une approche
d'analyse paysagére in silico. Elle pourra étre améliorée sur le terrain par un positionnement plus
précis des pieges ou des observations de dégats prés des zones ou se trouvent du gui et/ou des
massifs de mdres sauvages dans les bordures. Un tel type de démarche permettra aux professionnels
de définir ol concentrer les moyens de surveillance (piégeage, observation) et limitera ainsi les colts
financiers, la perte de temps et les éventuels traitements insecticides préventifs inutiles sur les zones
non a risque.
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Appendice A. Données supplémentaires

Tableau 1. Valeurs des ajustements des régressions linéaires du modéle fonctionnel avec les variables
la bibliograohie,

plantes

hotes avec quantité d'adultes qui en

émergencent

issue de

dit

"comp_fonct_théoriques", et les valeurs de piégeage d'adultes de Drosophila suzukii pour chaque

mois.
R%-
Variable Estimate (SE) | Fvalue | Pr(>F) ) F value Pr(>F)
adjusted
mai Gui 0.05 (0.04) 1.7 0.213 0.036 1.7 0.213
juin Gui 0.21 (0.08) 5.9 0.020 0.234 3.9 0.040
Cerise 0.11(0.10) 1.0 0.295
juillet Cerise 0.12 (0.11) 3.7 0.071 0.324 4.0 0.026
Mdre 0.07 (0.06) 6.7 0.020
Sureau noir | 0.10(0.07) 1.7 0.210
aout Mdre 0.14 (0.05) 18.6 <0.001 0.477 9.7 0.002
Sureau noir | 0.05 (0.06) 0.7 0.417
septembre Mdre 0.07 (0.04) 5.2 0.035 0.147 2.6 0.101
Sureau noir | -0.01 (0.05) 0.0 0.887
octobre Mdre 0.04 (0.03) 2.1 0.165 0.054 2.1 0.165
novembre Mdre 0.13 (0.04) 9.3 0.007 0.304 9.3 0.007
décembre Mdare 0.24 (0.06) 16.3 <0.001 0.447 16.3 <0.001

Tableau 2. Valeurs des ajustements des régressions linéaires du modele fonctionnel avec les variables
plantes hdétes avec quantité d'adultes issue des données d'émergences moyennes de |'expérimentation,

dit "comp_fonct_émergences", et les valeurs de piégeage d'adultes de Drosophila suzukii pour chaque

mois.
R2-
Variable Estimate (SE) | Fvalue | Pr(>F) ) F value Pr(>F)
adjusted
mai Gui 0.07 (0.05) 1.6 0.216 0.035 1.7 0.216
juin Gui 0.27 (0.10) 6.9 0.018 0.240 4.0 0.038
Cerise 0.12 (0.11) 1.1 0.304
juillet Cerise 0.13(0.12) 3.8 0.069 0.340 4.3 0.022
Mre 0.09 (0.08) 7.5 0.015
Sureau noir | 0.12(0.10) 1.5 0.238
aout Mre 0.18 (0.06) 20.2 <0.001 0.494 10.3 0.001
Sureau noir | 0.05 (0.08) 0.3 0.570
septembre Mdre 0.08 (0.05) 4.8 0.042 0.131 2.4 0.117
Sureau noir | -0.01 (0.06) 0.0 0.857
octobre Mdre 0.05 (0.04) 2.0 0.179 0.048 2.0 0.179
novembre Mdre 0.16 (0.05) 9.6 0.007 0.313 9.7 0.006
décembre Mre 0.29 (0.07) 15.4 <0.001 0.431 15.4 <0.001
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Tableau 3. Valeurs des ajustements des régressions linéaires du modele fonctionnel avec les variables
plantes hotes avec quantité d'adultes issue des données d'émergences mensuelles de I'expérimentation,

dit "comp_fonct_dynamiques", et les valeurs de piégeage d'adultes de Drosophila suzukii pour chaque

mois.
Variable Estimate (SE) | Fvalue | Pr(>F) | R*-adjsted | Fvalue Pr(>F)
mai Gui 0.07 (0.05) 1.6 0.217 0.035 1.7 0.217
juin Gui 0.27 (0.10) 7.0 0.017 0.239 4.0 0.038
Cerise 0.14 (0.13) 1.0 0.337
juillet Cerise 0.10 (0.10) 3.8 0.068 0.337 4.2 0.022
Mdre 0.10 (0.08) 7.5 0.015
Sureau noir | 0.10 (0.09) 1.3 0.269
aout Mdre 0.22 (0.07) 21.4 <0.001 0.507 10.8 <0.001
Sureau noir | 0.04 (0.08) 0.2 0.668
septembre Mdre 0.09 (0.05) 4.7 0.044 0.128 2.4 0.121
Sureau noir | -0.02 (0.08) 0.0 0.838
octobre Mdre 0.05 (0.03) 2.0 0.172 0.051 2.0 0.172
novembre Mdre 0.19 (0.06) 9.9 0.006 0.319 9.9 0.006
décembre Mdre 0.32(0.08) 14.5 0.001 0.415 14.5 0.001
Tableau 4. Indicateurs d'ajustement des simulations effectuées avec le modeéle "référence" : RMSE :

erreur quadratique moyenne ; MAE : erreur moyenne absolue ; Rsquared : Coefficient de détermination.

RMSE |Rsquared MAE
mai 0.420 0.218 0.287
juin 0.763 0.481 0.621
juillet 0.955 0.337 0.756
aout 0.828 0.488 0.653
septembre | 0.637 0.123 0.548
octobre 0.601 0.189 0.518
novembre 0.675 0.634 0.580
décembre 1.409 0.328 1.129

Tableau 5. Indicateurs  d'ajustement des simulations effectuées avec le modéle

"comp_fonct_théoriques" : RMSE : erreur quadratique moyenne ; MAE : erreur moyenne absolue ;
Rsquared : Coefficient de détermination.

RMSE |Rsquared MAE
mai 0.479 0.010 0.385
juin 0.976 0.164 0.688
juillet 1.159 0.130 0.891
aout 0.943 0.349 0.712
septembre | 0.673 0.059 0.562
octobre 0.689 0.002 0.606
novembre 1.006 0.202 0.890
décembre 1.370 0.366 1.253
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Tableau

6.

Indicateurs

d'ajustement

des

simulations

effectuées

avec

le

modéle

"comp_fonct_émergences" : RMSE : erreur quadratique moyenne ; MAE : erreur moyenne absolue ;
Rsquared : Coefficient de détermination.

Tableau

7.

Indicateurs

RMSE |Rsquared MAE
mai 0.479 0.009 0.388
juin 0.970 0.173 0.680
juillet 1.153 0.139 0.890
aout 0.929 0.368 0.715
septembre | 0.680 0.048 0.570
octobre 0.692 0.000 0.610
novembre 0.998 0.213 0.885
décembre 1.389 0.348 1.262

d'ajustement des simulations effectuées

avec

le

modéle

"comp_fonct_dynamiques" : RMSE : erreur quadratique moyenne ; MAE : erreur moyenne absolue ;
Rsquared : Coefficient de détermination.

RMSE |Rsquared MAE
mai 0.479 0.009 0.388
juin 0.971 0.172 0.681
juillet 1.148 0.142 0.887
aout 0.919 0.380 0.715
septembre | 0.681 0.046 0.571
octobre 0.690 0.001 0.608
novembre 0.993 0.221 0.881
décembre 1.409 0.331 1.274
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Figure 1. Représentations graphiques des valeurs prédites (ordonnées) versus les valeurs observées
(abscisses) issues des analyses des capacités prédictives par validation croisée pour chaque modele
testé (en colonne) et pour chaque mois (en ligne). La valeur représentée dans chaque graphique
correspond au coefficient de détermination de I'analyse.
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I. BILAN DES CONNAISSANCES PRODUITES DANS CE TRAVAIL

Durant les expérimentations menées, nous avons obtenu différents résultats que I'on peut
synthétiser dans la Figure 28.

Paysage viticole

Temps Habitats Semi-Naturels

« Différence temporelle dans la communaute des
Drosophilidae avec D. subobscura hiver et D.
suzukiien été et automne

Parcelle de vigne +Effet  positif %HSN sur abondance des
Drosophilidae mais pas sur richesse raréfiée
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5 | L 3¢ 28] il g 34
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FANE R ST TOR Ty .
it , - - Chapitre 2
S Plantes hotes/D. suzukii dans le paysage 3 .
- o P et £ Drosophila suzukii
viticole bordelais d"avril a novembre
Iz] . Chapitre 3
m |
L Plantes hétes *%HSN = indicateur pertinent prédiction quantité

d'adultes D. suzukii/parcelles de vigne
* gui puis mlre sauvage = effet significatif sur populations
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Figure 28 : Synthése des résultats obtenus durant la thése.

Nous avons montré que la communauté de Drosophilidae capturée dans les parcelles de vigne
durant toute une année se compose de 17 especes différentes. Parmi elles, on trouve des espéces en
trés faible abondance (Drosophila tristis, Drosophila busckii, Chymomyea ameona...) mais aussi deux
especes dominantes (Drosophila subobscura et Drosophila suzukii par ordre d'importance). La
temporalité de présence de ces deux espéces est classique avec D. subobscura présente
essentiellement en hiver, alors que D. suzukii est, au contraire, principalement observée en été et en
automne. On observe donc des espéces de la guilde des frugivores mais aussi de celle des fongivores,
détritivores, bactérivores, prédateurs et celle se nourrissant de seve. Le paysage, par l'intermédiaire
du proxy % d'habitats semi-naturels (HSN), montre un effet sur I'abondance de la communauté et sur
celle des deux especes dominantes. On ne note pas d'effet du paysage sur la composition de la
communauté car celle-ci est contrainte par les deux especes dominantes.

Concernant D. suzukii, en prospectant |'environnement et les bordures des parcelles de vigne, nous
avons pu établir la chronologie de I'apparition des plantes hotes de I'espéce tout au long de I'année.
Ainsi nous avons établi que I'infestation des fruits se produit d'avril a novembre sur successivement
cing plantes hoétes : le gui, le cerisier, le sureau noir, la m(re sauvage et enfin le raisin. D'autres
plantes hotes reconnues comme telles dans la littérature (la morelle noire, le prunellier, I'églantier
ou l'arum tacheté) ont été prélevées mais n'ont pas permis d'émergences. L'arum tacheté a montré

111



néanmoins des pontes mais n'a pas permis les émergences. Cette plante pourrait servir de plante
pieége pour la ponte dans le cadre de la lutte contre D. suzukii.

A partir de ces données, et des suivis dynamiques effectués, nous avons cherché a comprendre les
effets du contexte paysager sur les dynamiques de populations de D. suzukii. Nous avons montré que
la quantité d’HSN était un élément important favorisant la présence et les abondances de l'insecte.
Ensuite, sur la base de ces données, nous avons cherché a évaluer la qualité prédictive d'un
indicateur paysager intégrant les plantes hotes alternatives de I'insecte pour prédire les niveaux de
populations d’adultes dans les parcelles de vigne. Un tel type d'indicateur permettrait, en théorie, de
définir des zones a risque et donc de localiser au mieux les monitorings de la population. L'indicateur
fonctionnel créé n’a pas de meilleure qualité prédictive, ceci quelque soit le modeéle, utilisant des
données de la littérature ou celles des suivis in situ. Nos analyses font néanmoins ressortir un réle
significatif de la présence du gui au printemps et de la mlre sauvage en été et en automne sur les
niveaux de captures d'adultes de D. suzukii. L'indicateur de composition classique, % d'HSN, ressort
donc comme un proxy paysager plus prédicteur qui présente également I'avantage d'étre plus simple
a calculer.

I 1. Communauté des Drosophilidae au vignoble

Malgré le fait que la vigne soit une culture tres anthropisée, les paysages viticoles du
bordelais, avec 17 espéces répertoriées, hébergent une diversité importante d’especes de
drosophiles. Cette diversité est supérieure a celle du vignoble Suisse avec 13 especes (Tiefenbrunner
and Tiefenbrunner, 2017). Elle est proche des 19 espéces retrouvées dans les jardins et vergers
anglais (Shorrocks, 1977). Les espéces que nous avons répertoriées sont voisines de celle observées
en France dans les habitats naturels ou en périphérie de cultures de fruits (Kremmer et al., 2017a). Il
ressort que la communauté de Drosophilidae dans notre vignoble d'étude est tres diverse, variable
en fonction du temps et montre un effet positif du paysage sur I'abondance de celle-ci (Fig. 29).

I 1 a. L'effet des ressources intra et extra-parcellaires sur cette communauté

La plante cultivée, Vitis vinifera, ne permet pas d'expliquer a elle seule la diversité des régimes
alimentaires des Drosophilidae référencés (fleurs, fruits, champignons...) dans nos parcelles. D'autres
éléments que la plante cultivée peuvent expliquer la présence des espéces que nous avons
enregistrée. Cette communauté est liée a la caractéristique de l'agrosysteme viticole. Elle est
composée de différentes guildes de drosophiles que I'on trouve en fonction de ressources présentes
dans les parcelles et/ou de ressources présentes autour :

i) ressources intra-parcellaires :

La levure fermentaire Saccharomyces cerevisiae que |'on retrouve sur les baies de raisin est suffisante
pour attirer les mouches des fruits (Becher et al., 2012). Elle pourrait expliquer I'attraction dans les
parcelles de vigne d'un cortége de drosophiles a partir du stade de la maturité du raisin ou la levure
se développe sur le sucre issu du jus des baies, produisant alors la fermentation alcoolique (Renouf
et al., 2005). Celle-ci n'est présente qu'a partir de septembre (Barata et al., 2012b) mais elle est
retrouvée post-récolte sur les résidus de raisin laissés sur la parcelle jusqu'apres la taille hivernale
(Sipiczki, 2016).
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Figure 29. Mécanismes mis en jeu sur la communauté de Drosophilidae dans le paysage viticole, avec
focus sur les différentes guildes qui la composent (crédit : telabotanica.org & Lionel DELBAC, INRAE).

Pour la communauté des drosophiles frugivores, la présence des espéces Drosophila simulans,
Drosophila melanogaster, D. subobscura et D. suzukii en automne s'explique bien par leur
alimentation sur le raisin (Baechli et al., 2004; Capy et al., 1987; Delbac et al., 2017, 2020a3; loriatti et
al.,, 2015, 2018; Rouzes et al., 2012). Drosophila subobscura reste toutefois trés marginale sur le
raisin. Les suivis d'infestation des grappes effectués durant notre travail confirment ces études. C'est
pendant cette période que nous observons une forte augmentation de I'abondance des populations
de ces drosophiles dans nos parcelles. Nous savons que dans cette guilde, chaque espéce est
spécialisée sur différentes parties du processus de décomposition des fruits et que le modele de
colonisation des fruits est différent selon les espéces (Nunney, 1990). La premiére espéce de
drosophile colonisatrice est celle qui a la plus faible tolérance a I'alcool (Nunney, 1996), c'est le cas
de D. suzukii, dont la tolérance a l'alcool est tres faible pour les larves et les adultes. Cette espece
évite les substrats fermentés contenant des niveaux toxiques d'éthanol (Sampson et al., 2016). La
niche écologique de D. suzukii est donc celle des fruits sains ol I'abondance des autres drosophiles
est nulle ou faible. A I'opposé, D. simulans et D. melanogaster présentent des tolérances a I'alcool
supérieures (Capy et al., 1987; Gilchrist et al., 2001). Nos suivis d'émergences sur le raisin confirment
ces études antérieures avec une précocité d'apparition des adultes de D. suzukii sur les baies (Delbac
et al., 2020a).
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L'écologie de Gitona distigma est un cas particulier. Les niveaux de capture de cette drosophile
s'expliquent par la présence tres fréquente dans le vignoble de la région de Saint-Emilion de Sonchus
arvensis (Asteracea). Cette adventive est attaquée par des larves de Tephritidae dont la drosophile se
nourrit au stade larvaire, alors qu'au stade adulte, celle-ci sera floricole sur les fleurs de cette plante
(Baechli et al., 2004; Withers and Allemand, 2012).

Les champignons qui servent de ressources alimentaires aux drosophiles mycophages sont regroupés
dans la classe des Basidiomycota (Shorrocks and Charlesworth, 1980). Quelques Basidiomycota
peuvent étre observés sur les ceps de vigne. On détecte ainsi les champignons Stereum hirsutum et
Phellinus punctatus sur le tronc, mais seulement au cours du dernier stade de développement des
maladies du bois de la vigne (Larignon and Dubos, 1997). L'importance de ces deux champignons
n'est pas a minimiser car le taux d'attaque des maladies du bois de la vigne sont assez élevés dans le
vignoble bordelais (Lecomte et al., 2018). On retrouve aussi le champignon Armillaria mellea s.str.
responsable du pourridié sur les racines de la vigne formant des carpophores, i.e. fructifications
aériennes en automne (Guillaumin et al., 1982). Les attaques de ce champignon sont trés localisées,
observées historiquement dans le secteur de notre étude (Dubos, 1999), bien que non
diagnostiquées sur notre réseau.

ii) ressources extra-parcellaires :

Les Basidiomycota dont se nourrissent les drosophiles mycophages vont se retrouver principalement
dans les foréts (Shorrocks and Charlesworth, 1980). Dans les foréts de la facade atlantique dominées
par Quercus robur comme dans notre secteur d'étude, ce sont principalement les especes Laccaria
spp, Stereum hirsutum, Armillaria mellea et Cortinarius flexipes qui sont les plus communes
(O’Hanlon and Harrington, 2012). D'autres espéces du genre Armillaria sont présentes dans notre
région, dont Armillaria ostoyae, un grave parasite de Pinus pinaster (Guillaumin et al., 1993), un
conifére dominant dans les paysages bordelais mais plus au sud de notre réseau d'étude. Ces
ressources fongiques sont saisonniéres et limitées dans le temps, généralement de I'été a I'automne
(Worthen and McGuire, 1990). La dynamique spatiale et temporelle des celles-ci peut avoir des
effets directs et indirects importants sur la structure des communautés de mouches mycophages
(Worthen and McGuire, 1990). A défaut de ces ressources, on peut supposer que les mouches
mycophages se dispersent et que les captures de ces espéces en saison s'expliquent par une phase
de migration en début d'année ou a la fin de I'hiver a la recherche de nourriture lorsqu'elles
traversent les parcelles de vigne.

Le comportement des autres espéces de drosophiles, notamment les frugivores, change apres la
période de récolte du raisin, c'est-a-dire a la fin de I'automne. Les comportements de déplacement et
de recherche de sites ne seraient alors pas d'ordre alimentaire mais liés a la recherche d'un site
physique favorable a I'hivernation. C'est notamment le cas de D. suzukii (Kagar et al., 2016). Sur notre
réseau, dés novembre, on constate que I'abondance de l'insecte diminue, ce qui peut étre assimilé
au déplacement de cette drosophile des parcelles de vignes vers les zones adaptées a son
hivernation. On observe alors ces formes hivernales par piégeage dans les habitats naturels (Rossi-
Stacconi et al.,, 2016). Par la suite, au printemps, I'abondance de l'insecte s'expliquerait par le
développement de D. suzukii sur les différentes espéces végétales produisant des fruits et qui se
trouvent a proximité des parcelles de vigne. Nos suivis qui ont montré des infestations de fruits a
proximité des parcelles de vigne tout au long de la saison de mars a novembre, plaident pour cette
explication.
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I 1 b. L'effet du paysage sur cette communauté

Nos résultats montrent clairement que |'abondance des mouches des fruits retrouvées dans le
vignoble est influencée par le contexte paysager. Les zones agricoles a dominante viticole sont des
paysages particuliers, en ce sens que la vigne est généralement largement cultivée en monoculture.
Ce type de culture est donc assez peu diversifié en terme de ressources et fait des habitats
environnants (foréts, prairies, haies) un élément clé pour le cycle biologique et la dynamique des
populations de drosophiles que nous observons dans notre étude. Ces résultats sont en accord avec
des travaux similaires sur d'autres modeles biologiques présents en culture de vigne (Grab et al.,
2019; Guyot et al., 2017; Katayama et al., 2019; Nascimbene et al., 2016; Pithon et al., 2016; Rosas-
Ramos et al., 2018; Rusch et al., 2016a). Le role clé des habitats environnants des parcelles a aussi
été démontré récemment pour D. suzukii (Haro-Barchin et al., 2018; Santoiemma et al., 2018).

Sous climat tropical, il a été montré un effet de bordure plus ou moins marqué pour certaines
especes de drosophiles, comme les especes invasives, qui sont observées dans la région marginale,
contrairement aux especes natives comme D. immigrans, qui vivent davantage a l'intérieur des
habitats naturels (Penariol and Madi-Ravazzi, 2013). Ces résultats sont également confirmés dans le
vignoble alpin de la Suisse (Tiefenbrunner and Tiefenbrunner, 2017). On peut donc supposer que plus
les zones d'habitat naturel sont proches de nos parcelles, plus nous sommes en mesure de capturer
les mouvements de dispersion de certaines espéces, dont les espéces invasives, a la recherche
d'autres sources de nourriture et les abondances sont donc plus élevées. Nous avons déja pu le
démontrer pour D. suzukii dans le vignoble (Delbac et al., 2018b) ; on peut supposer qu'il en va de
méme pour I'ensemble de la communauté des drosophiles du vignoble.

L'effet du paysage est certainement lié d'une part a I'importance de ces zones de bordures pour les
flux des insectes entre le milieu naturel et la parcelle cultivée. Ces zones de bordures augmentent la
mobilité des animaux, soit en améliorant la complémentation (Ethier and Fahrig, 2011), soit en
améliorant la connectivité (Taylor et al., 1993). D'autre part, le lien entre la présence des ressources
et les niveaux de populations sont forts dans notre étude. On peut assimiler ce phénoméne a un effet
spill-over (Tscharntke et al., 2005b). En effet, ce processus dans les paysages agricoles est souvent
déclenché par la disponibilité des ressources dans les habitats cultivés et non cultivés (Gladbach et
al., 2011). On peut supposer que cet effet spill-over est réciproque, avec en premier une colonisation
des parcelles cultivées depuis les habitats semi-naturels en début de saison puis une recolonisation
de ceux-ci depuis la vigne en fin de saison (Rand et al., 2006). Au final, la complémentation du
paysage nous semble étre le processus écologique explicatif par la capacité du paysage a fournir les
différentes ressources non substituables dans les différents habitats qui le composent (Dunning et
al., 1992).

I 2. Dynamique temporelle de Drosophila suzukii sur les différentes espéces hotes du
paysage viticole

Nous avons proposé un schéma de la chronologie des espéces végétales hétes pour le
développement de cet insecte dans notre zone géographique (Fig. 1 Chap. 2). Notre étude visait a
analyser la dynamique de la population de D. suzukii tout au long de I'année sur des ressources
successives, afin de mieux caractériser sa gamme d'hétes dans les paysages viticoles du sud-ouest de
la France. Nos résultats ont démontré qu'au moins cingq especes végétales peuvent servir de plante
hote a cet insecte dans les paysages viticoles. Nos analyses longitudinales pendant 18 mois de
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phénologie végétale et d'émergence d'adultes permettent de construire un scénario de continuité
des ressources sur le cycle de vie de l'insecte dans ces paysages (Fig. 30).

Continuitétemporelle des
ressources

Figure 30. Principe de la continuité temporelle des ressources pour Drosophila suzukii dans le paysage
viticole de Bordeaux (crédit : Lionel DELBAC & Sylvie Richart-Cervera, INRAE).

Dans I'exploitation des ressources alimentaires concomitantes et successives, divers mécanismes
sont mis en jeu tels la période d'apparition des ressources (van Asch & Visser 2007), leur
concentration dans I'environnement (Root, 1973; Sholes, 2008), la qualité des ressources en terme
de gain de forme, ou fitness, pour l'insecte qui la consomme (Bell, 1990; Scriber, 1981) et enfin I'état
physiologique de I'insecte pour y pondre (Bernays, 2003). Le cycle phénologique d'un insecte dépend
donc de Il'organisme cible et de son environnement, au sens de l'interaction entre la disponibilité
temporelle des ressources et le contexte paysager. Dans notre étude, cet environnement a joué un
role important. Le lien entre la phénologie de D. suzukii et |la proportion d'HSN que nous mettons en
évidence ici dans ce travail a déja été observé (Pelton et al., 2017). Le réle du genre Rubus est crucial
pour l'activité saisonniere de l'insecte (Klick et al., 2016) et nous savons que certaines zones de
couverture végétale de mdres créent un environnement trés favorable a son développement
(Diepenbrock and Burrack, 2017). Nous avons montré dans notre étude que la période de réceptivité
de R. fructicosus peut étre tres intéressante pour D. suzukii car elle s'étend sur 4,5 mois, et il existe
plusieurs exemples de ravageurs polyphages dont la plante hote préférée est trés abondante en
surface ou a une longue période d'apparition (par exemple le mais pour Ostrinia nubilalis, le raisin
pour Lobesia botrana). Cette espéce représente, autour de nos parcelles de vigne, la plus grande
proportion de plantes hotes sauvages et elle pourrait servir d'hote relais avant de coloniser le raisin.
Dans notre étude, la vigne est donc I'un de ces derniers hotes en saison et I'un des plus courants rien
qgue pour la région bordelaise. Méme si la vigne représente la principale culture héte de notre
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paysage, la population de D. suzukii doit se développer par le biais de divers hotes réceptifs proches
pour favoriser l'infestation du raisin. Ce scenario optimal de ressources dans le paysage correspond a
la continuité temporelle des ressources, permettant ainsi de maintenir les niveaux de populations
élevés du ravageur tout en évitant les goulots d'étranglement ou les interruptions de ressources
alimentaires (Schellhorn et al., 2015). Nos résultats confirment la grande diversité des hotes de D.
suzukii dans les paysages agricoles et le role important joué par la végétation environnante de Ia
vigne comme réservoir ou éventuellement comme hot-spot d'infestation.

I 3. La proportion d'habitats semi-naturels, un indicateur pertinent pour prédire les niveaux
de populations d'adultes de Drosophila suzukii.

Précédemment dans la partie méthodologie, nous avions signalé la corrélation entre le %HSN
et les autres variables paysageres, notamment celles relatives aux plantes hotes ressources. Les
insectes polyphages et mobiles comme D. suzukii se développent bien dans les habitats complexes
car ils y trouvent des ressources alimentaires substituables qui leur permettent de passer de plantes
hotes en plantes hotes dans ces mémes habitats au cours du temps. Les déficits de ressources sont
ainsi limités et les individus peuvent s'alimenter en continu (Spiesman et al., 2020). Les individus
bénéficient ainsi d'une complémentarité temporaire des ressources, ce qui n'existe pas dans les
zones sans HSN. Drosophila suzukii peut également trouver dans cet HSN pres des parcelles de vigne
des ressources non substituables pour son cycle de vie (Dunning et al.,, 1992). Ainsi on sait que
I'insecte se disperse rapidement des parcelles cultivées vers I'HSN pour chercher un abri aux
traitements pesticides ou pour se protéger des conditions climatiques (Tait et al., 2020). Ces zones
d'HSN sont aussi le lieu de présence importante de mire sauvage dans la zone viticole de Bordeaux.
Cette plante, présente longtemps en fructification (Delbac et al., 2020a) et qui assure en plus des
conditions climatiques favorables pour l'insecte (Diepenbrock and Burrack, 2017), peut permettre a
la population de croitre en bordure des parcelles de vigne (WeiRinger et al., 2019). Cette plante hote
peut alors servir de source pour alimenter par la suite en individus la parcelle de vigne par dispersion,
selon le principe de source-puits (Dunning et al., 1992) (Fig. 31).

Les résultats obtenus sont cohérents avec ceux de la littérature. Ainsi la quantité d'HSN est connu
pour étre un bon prédicteur de la structure génétique et du niveau d'individus des populations
(Jackson and Fahrig, 2016), mais aussi de la biodiversité (Billeter et al., 2008). C'est un trés bon
indicateur de la complexité du paysage (Billeter et al., 2008), qui présente l'avantage d'étre plus
simple et facile a calculer que les autres indices (Jackson and Fahrig, 2016). On peut alors envisager la
cartographie d'un territoire et la définition de zones a risque un peu comme ce qui est fait parfois a
échelle trés large (Muthukrishnan et al., 2019). Ainsi une cartographie a échelle plus locale peut
permettre d'identifier pour une appellation viticole les zones a surveiller.

Nos travaux pourraient permettre la mise au point d'un indicateur (Fig. 31), de type "indicateur de
gestion", qui guide la mise en ceuvre de pratiques de gestion sanitaire pour les cultures (Fermaud et
al., 2016). Un tel indice peut étre incorporé dans un systéme d'aide a la décision (Car et al., 2012;
Orellana et al., 2011). Ce type d'indicateur est nécessaire pour informer les producteurs sur le niveau
d'une population de ravageurs, le risque ou la gravité potentielle d'une maladie (Carisse et al., 2009;
Rossi et al., 2014; Wearing, 1997). Mais pour I'heure, ce type d'approche a été surtout développé sur
les pathogénes (Carisse et al., 2009), et aucun indice de pilotage de l'implantation du dispositif de
monitoring de populations de ravageurs n'a été développé pour la vigne.

117



source

>

w I

May  Jun Jul Aug Sep Oct Nov

,(’  / ‘1'

Aucunrisque Zone a risque

Figure 31. Schéma des mécanismes mis en jeu entre les différents types de ressources sur les
populations de Drosophila suzukii entre les parcelles de vigne et les habitats semi-naturels (HSN), et
application pratique pour les praticiens. SIG : Systeme d'Information Géographique (crédit : Lionel
DELBAC & Sylvie Richart-Cervera, INRAE).
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Il. LIMITES DU TRAVAIL REALISE

Notre travail peut faire I'objet de quelques limites. Notamment, nos données ne sont
relatives qu'aux adultes, ce qui ne peut étre extrapolé directement aux infestations sur fruits et donc
au risque sanitaire de D. suzukii. En effet, les données obtenues par piégeage ne sont pas toujours
similaires a celles sur les infestations de fruits par D. suzukii. Ainsi, pour la vigne, les suivis de
piégeage avec parfois des captures significatives dans les parcelles n'ont pas donné lieu a des
infestations sur les grappes (Justrich, 2013; WeilSinger et al., 2019). Il n'a pas été observé de lien
captures/dégats comme cela peut étre observé sur d’autres cultures (Hamby et al.,, 2014).
Néanmoins, méme si cette relation n'est pas établie, I'absence de capture est bien liée a une absence
d'infestation sur myrtilles (Rodriguez-Saona et al., 2020). Il semble évident que la réceptivité des
fruits joue beaucoup sur les infestations. On sait que les infestations de fruits en général varient
largement dans le temps et I'espace, et selon les années (lacovone et al., 2015). Pour le raisin, nous
avons obtenu dans la région de Bordeaux des niveaux d'infestations trés variables selon les années
(Delbac et al., 2018a), ce qui suppose un effet année marquée pour le risque sanitaire de D. suzukii.
Au niveau cenologique, les caractéristiques morphologiques et chimiques des baies de raisin sont
différentes d'une année sur l'autre (bordeauxraisins.fr). Avec ces parametres biotiques couplés aux
conditions climatiques on peut ainsi supposer que certains résultats soient différents entre ceux issus
des observations des données de captures et de ceux relatifs aux infestations sur les baies de raisin.
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11l. PERSPECTIVES DU TRAVAIL

Suite aux résultats que nous avons obtenus, de nouvelles questions scientifiques sont
soulevées. Certaines nécessitent une plus grande attention.

lll 1. Quel est I'état physiologique des femelles capturées ?

Nous avons utilisé un seul type de piégeage dans notre étude, celui avec attractif. Mais lors de ces
suivis, quelle est la nature des femelles capturées ? Ces captures correspondent-elles a la recherche
alimentaire de I'adulte ("Foraging"), soit un changement d'héte pour la ponte, ou bien a d'autres
comportements de dispersion ? En effet, les dynamiques de captures entre différents types de
piégeage peuvent refléter I'exploitation de différentes ressources par différents types d'individus
(Jaffe and Guédot, 2019). Ainsi, il a été montré, lors d'une étude en culture de petits fruits rouges,
que les ovaires des femelles de D. suzukii capturées dans les piéges attractifs n'étaient pas
développés contrairement aux femelles présentes sur les fruits a proximité (Swoboda-Bhattarai et al.,
2017). Le piégeage attractif de D. suzukii n'est pas représentatif a certaines dates, notamment lors de
la récolte des petits fruits rouges (Cahenzli et al., 2018), soit un changement d'attraction des femelles
qui préférent pondre. On peut supposer que si les femelles se font capturer a ce moment-Ia, ces
captures correspondront a un comportement d’alimentation des femelles. Cela correspondrait alors
a un processus de type "income-breeding", soit la nécessité pour I'adulte de s'alimenter avant de
pondre pour finaliser le développement ovarien et la maturation des ceufs (Bonnet et al., 1998). C'est
notamment le cas de certaines mouches Tephritidae pour les sources carbonées (Carsten-Conner et
al., 2010). A l'opposé, si l'alimentation larvaire est déterminante sur les caractéristiques
reproductives de I'adulte sans nécessité d'alimentation des imagos, le processus correspond au type
"capital-breeder" (Bonnet et al., 1998). Néanmoins ce processus ne repose pas uniquement sur
|'alimentation ou non de I'espece au stade adulte (Tammaru and Haukioja, 1996). De méme, au sein
d'une méme famille d'insectes, il existe des degrés de niveau d'échelle de ce processus (Davis et al.,
2016). Concernant les drosophiles, dans le cas de D. melanogaster, les sources de carbone utilisées
pour la production des ceufs ne sont pas issues que de l'alimentation larvaire, ce qui suppose un
processus de type "income-breeder" (Min et al.,, 2006). Qu'en est-il pour D. suzukii et les autres
especes ?

Pour résoudre cette problématique, des dissections des femelles capturées peuvent étre réalisées
pour évaluer |'état de leurs ovaires. L’évolution ovarienne des femelles d’'une population dans le
temps est une approche d'étude classique dans les populations de drosophiles sauvages (Watabe
and Beppu, 1977). Cette méthodologie a notamment été reprise pour l'appliquer sur D. suzukii
(Grassi et al., 2018).

lll 2. Le paysage viticole influence t'il les caractéristiques des drosophiles capturées ?

Le paysage a un effet sur les niveaux d'abondance de la communauté des Drosophilidae. Celle-ci est
essentiellement composée de deux especes majoritaires, D. subobscura et D. suzukii. L'effet relatif
sur chacune est trés fort tout au long de la saison (Delbac et al., 2020b). Mais cet effet exerce t'il une
pression de sélection sur ces individus ? Les individus qui s'y développent ou multiplient ont-ils une
meilleure capacité a se déplacer ? La capacité de dispersion, notamment chez les papillons, est relié a
la taille des ailes (Stevens et al., 2013). L'environnement paysager peut avoir un effet sur la taille des
individus (Drapela et al., 2011; Ng et al., 2018). Cet effet joue aussi sur la taille moyenne du corps
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d'une communauté avec des espéces plus petites dans les paysage tres intensifs (Simons et al.,,
2016).

La morphologie géométrique est un outil intéressant pour évaluer les variations morphologiques
entre les organismes, notamment a micro-échelle (Alibert et al., 2001). Cette croissance peut étre
mesurée comme |'augmentation de la taille du corps, préférable a celle de la biomasse qui est
variable selon la nourriture. Notamment cette mesure peut étre appliquée a la taille des ailes de
drosophiles dont les dimensions sont corrélées aux autres dimensions du corps (Gilchrist et al.,
2001). La dimension des ailes est ainsi reconnue comme un indice de la taille du corps chez les
drosophiles. Elle représente un modele d’étude de la plasticité phénotypique (BitnerMathé and
Klaczko, 1999). Des mesures morphométriques ont déja été menées sur ces deux especes mais pour
répondre a d'autres questions scientifiques (Kari and Huey, 2000; Shearer et al., 2016). Par exemple,
la température est un facteur qui affecte la morphométrie des ailes de D. suzukii et les capacités de
vol de l'insecte (Fraimout et al., 2018). Nous avons montré précédemment (Chap. 1) que la
température est variable entre les zones cultivées et les cultures. On peut ainsi supposer que le
paysage affecte les conditions climatiques dans lesquelles les especes se développent et de facto
peut modifier la morphométrie des ailes des insectes ainsi que leurs capacités de dispersion.

Il 3. Quel est I'évolution des autres invasions biologiques dans la communauté des
Drosophilidae viticoles ?

Le nombre d'especes invasives est en constante progression dans le monde (Simberloff et al
2013). En Europe, le risque est trés présent avec le commerce des fruits qui est une filiere d’entrée
pour des organismes nuisibles exotiques (Suffert et al., 2018). Pour les drosophiles, en France depuis
dix ans, lors des inspections phytosanitaires a l'importation, de nombreuses drosophiles invasives
sont détectées et interceptées, essentiellement du genre Zaprionus depuis différentes régions du
monde (Balmés and Mouttet, 2019). Récemment, la drosophile invasive Zaprionus indianus a été
détectée en Europe dans le sud-est de la France en 2016 (Kremmer et al., 2017b) (Fig. 32).

Figure 32. Photos d'un male de Zaprionus indianus : a) vue dorsale montrant les deux bandes blanches
argentées allant des soies de la téte au scutellum ; et b) vue latérale du méme spécimen ; c-d) image
agrandie du pré-fémur avec les trés longues soies/épines sombres avec une tache noire basale
caractéristique de I'espece (D'apres (Kremmer et al., 2017b)).
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Cette espéece représente un risque potentiel pour les cultures fruitiéres dont la vigne (Joshi et al.,
2014), en particulier en raison de son interaction avec D. suzukii (Bernardi et al., 2017). En effet, cette
espéce a été observée sur le raisin aux Etats-Unis (Timmeren and Isaacs, 2014).

La surveillance biologique du territoire est le moyen le plus adapté de suivre |'évolution spatiale de
cette espéce invasive, et notamment de vérifier son apparition dans le vignoble de Bordeaux. Ce
travail permet également de suivre I'évolution de la communauté des Drosophilidae dans le temps,
particulierement de vérifier I'effet année sur la composition de la communauté, effet qui peut
provoquer de considérables variations sur la composition d'une communauté (Werner et al., 2020).
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IV. CONCLUSIONS GENERALES

Au plan cognitif, cette thése a permis de progresser sur les connaissances de Drosophila
suzukii. Le travail présenté montre que le paysage, via sa composante du pourcentage d'habitats
semi-naturels (HSN), structure fortement les populations des deux espéces dominantes de la
communauté des drosophiles du vignoble, Drosophila subobscura et D. suzukii. Ces deux especes
montrent une ségrégation temporelle avec la premiére présente préférentiellement en hiver tandis
qgue la seconde est présente durant la période de fructification de la vigne et jusqu'a la fin de
I'automne. Drosophila suzukii réalise son cycle biologique d'avril a novembre sur les plantes hoétes
alternatives présentent autour des parcelles de vigne de la région de Bordeaux, avant de coloniser le
raisin par effet de débordement. Sur ces plantes hotes, deux espéces végétales jouent un role fort
sur les dynamiques de populations d'adultes de I'espece, le gui et la mlre sauvage. Le gui permet
d'éviter le goulot d'étranglement que représente la sortie d'hiver pour l'insecte en permettant aux
femelles de pondre une descendance viable au printemps. La milre sauvage permet d'assurer une
continuité de présence de ressources de I'été a I'automne, servant ainsi de source pour l'insecte qui
ira coloniser le puits que représente le raisin.

Pour les praticiens, techniciens et/ou viticulteurs, la prise en compte des "proxy" paysagers comme
la proportion d'HSN autour des parcelles de vignes dans un rayon de 100 m permettra
potentiellement de délimiter aisément les zones a risques épidémiques. Cette définition des zones
prioritaires pourra incorporer la présence de gui et de m(re sauvage pour une meilleure anticipation
du risque.

Des analyses et des études complémentaires doivent étre menées notamment sur la nature des
femelles de D. suzukii capturées dans les pieéges avant toute recherche de validation du lien entre la
présence des adultes et les infestations du raisin par l'insecte. Egalement, le r6le du paysage sur les
parametres morphologiques des individus et leur effet sur la dispersion de ces mémes individus
depuis les zones sources doit étre approfondi. Néanmoins, il faut garder a I'esprit le risque d'autres
invasions biologiques qui sont de plus en plus fréquentes. Il faudra maintenir une veille sanitaire pour
contréler de nouvelles introductions dans la communauté des drosophiles de I'agrosysteme viticole
et surveiller la stabilité de cette communauté dans le temps.
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Annexe 1 : Vigne et espéces invasives, une longue histoire (Cette annexe fera I'objet d'une
publication scientifique en incorporant des élements du paragraphe II-2 de I'Introduction)

A. Chronologie des invasions biologiques du vignoble bordelais depuis le milieu du 19e
siecle.

On compte depuis le milieu du XIX® siécle pas moins de seize invasions biologiques dans le
vignoble bordelais. Les conditions sanitaires qu'elles vont générer vont changer la viticulture et Ia
faire basculer dans le monde de la protection phytosanitaire.

1) Erysiphe necator (Fungi, Ascomycota)

Les premiers symptdmes de |'oidium de la vigne sont observés 1852 en France et a Bordeaux
(Baudrimont, 1861; De la Vergne, 1858; Féret, 1878), mais il faudra attendre 1853 pour avoir des
attaques généralisées et des pertes de récoltes en quantité et en qualité jusqu'en 1856 (Féret, 1878).
Erysiphe necator est un champignon ectoparasite strictement inféodé au genre Vitis (Corio-Costet,
2007). Il se développe principalement a la surface des organes aériens chlorophylliens (Fig. 1b). Les
vins issus des attaques d'oidium émettent une odeur caractéristique de champignon (Darriet et al.,
2002). La qualité des raisins et des vins s’en trouve affectée a des niveaux de sévérité de 25 a 50% ;
le rendement quantitatif est réduit quant a lui a des niveaux de sévérité plus faibles en raison
de la diminution du poids des raisins (Calonnec et al., 2004). Pour lutter contre la maladie, le soufre
se révelera étre un produit phytosanitaire efficace et sa généralisation en 1857 permettra d'enrayer
rapidement la maladie (Baudrimont, 1861; De la Vergne, 1858; Féret, 1878). Ce produit minéral sera
le seul utilisé comme produit phytosanitaire pendant trois décennies dans le vignoble francais
(Baudrimont, 1861; De la Blanchiere, 1876; De la Vergne, 1858; Viala, 1885). Pour lutter contre cette
maladie, le soufre sera utilisé en alternance avec le permanganate de potasse du début XX® siécle 3 la
seconde guerre mondiale (Branas, 1940; Capus, 1910a; Marsais, 1908). De nouvelles molécules issues
de la chimie de synthése apparaitront par la suite pour lutter contre la maladie (Lhoste, 1955), non
sans générer des problématiques de résistance du pathogéne (Corio-Costet, 2007).

Actuellement de nouveaux cépages hybrides et résistants sont créés en France pour contrdler la
maladie et commencent a se développer sur le territoire national (Guimier et al., 2019).

Figure. 1 : Symptomes caractéristiques sur grappes de : a) mildiou de la vigne & b) oidium de la vigne, et
¢) adulte d'eudémis (crédit : Lionel DELBAC, INRAE).

2) Daktulosphaira vitifoliae (Hemiptera, Phylloxeridae)

Le phylloxéra est considéré comme le plus terrible ennemi de la vigne (Cazenave, 1889). Il va
provoquer de profondes modifications des pratiques culturales en vignoble, notamment en France
(Alonso Ugaglia et al., 2019; Carton et al., 2007). Les premiers signalements de cet insecte en France
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datent de 1863 dans le Gard et en 1866 en Gironde ; foyers qui vont trés rapidement se développer
sur les départements limitrophes (De la Blanchiere, 1876).

Cet hémipteére a été introduit d'Amérique du Nord (Delmotte et al., 2014). Le cycle biologique de cet
insecte est trés complexe, avec une phase aérienne et souterraine et une multitude de formes, mais
dont la description compléte est toujours sujette a débat scientifique (Forneck and Huber, 2009). Le
développement des attaques sur les Vitis vinifera franc de pied a provoqué des dégats considérables
entrainant la mort de parcelles entieres (Carton et al., 2007). On estime ainsi en 1904 en Gironde a
113 724 ha cumulés de parcelles détruites depuis le début de I'épidémie et la quasi généralisation du
greffage pour contréler les attaques de I'insecte lors de nouvelles plantations (Vassiliere, 1905). Les
changements de pratiques viticoles mais aussi cenologiques vont entrainer une crise majeure de la
viticulture frangaise en 1900 (Pouriau, 1901) : i) on note un recours important au sucrage des modts
pour compenser la perte en qualité issue des attaques du ravageur ; ii) le vignoble est partiellement
rétablit suite a une grande phase de replantation des surfaces et l'introduction de cépages hybrides
qui se caractérisent par un rendement plus élevé a I'hectare et une surproduction généralisée. Cette
crise viticole sera considérée comme |'un des événements les plus graves de la vie agricole et de la
vie économique de la France et se traduira par un malaise général dans le Midi (Génieys, 1905).

De nos jours, l'insecte est toujours présent dans le vignoble de Bordeaux et sa région (Muneret et al.,
2018). Il a fait sa réapparition en 2002 avec des symptomes foliaires principalement sur merlot et
cabernet-franc en sols limoneux (bord de cours d’eau) ou argileux (Delbac and Papura, 2015).
L'impact n'est visible que sur la végétation (Fig. 2), avec parfois des ceps entiers de touchés (Delbac
et al., 2013), néanmoins cela ne remet pas en cause la résistance-tolérance des porte-greffes. Ces
attaques foliaires étaient historiquement connues dans la région sur les cépages hybrides et les
parcelles de vigne de pieds-mére sensibles a la phase aérienne du cycle de l'insecte (Schvester,
1961). Cette symptomatologie risque de se généraliser en France avec le développement des
cépages de vigne résistants en cours d'implantation (Delbac et al., 2019; Guimier et al., 2019).

Figure 2 : Symptémes caractéristiques de la forme gallicole du phylloxéra de la vigne sur cépage Merlot :
a) face supérieure & b) face inférieure (crédit : Lionel DELBAC, INRAE).

3) Plasmopara viticola (OQomycota, Peronosporidae)

Le mildiou de la vigne est I'une des principale maladie de la vigne (Rossi et al., 2013). Il a été signalé
pour la premiére fois en France en 1878, notamment en Gironde (Viala, 1885). Il s'est disséminé dans
toutes les grandes régions viticoles du monde (Galet, 1977; Gessler et al., 2011; Lafon and Clerjeau,
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1988). Les populations européennes du mildiou ont un faible niveau de diversité génétique en
Europe, ce qui correspond a la présence d'un goulot d'étranglement au moment de l'introduction
depuis son bassin d'origine nord américaine (Fontaine et al., 2013). L'agent responsable était
anciennement classé parmi les champignons mais de nos jours il est classé au sein de la clade des
chromistes (Luis et al., 2013). C'est un biotrophe obligatoire de la vigne qui a besoin d'eau libre pour
effectuer son cycle biologique (Viennot-Bourgin, 1949). Tous les principaux cultivars de Vitis vinifera
sont trés sensibles au mildiou de la vigne (Yin et al.,, 2017). Il entraine des dégats quantitatifs
(Fermaud et al., 2016; Savary et al., 2009) (Fig. 1a) et qualitatifs (Pons et al., 2018) tres importants.
Les pertes quantitatives sont supérieures a celle de I'oidium (Savary et al., 2009), méme dans les
régions plus chaudes ou l'oidium se développe préférentiellement comme le sud-est de la France
(Fermaud et al.,, 2016). Le mildiou de la vigne peut causer des pertes de rendement
considérables, jusqu’a 100% (Savary et al., 2009). Pour y remédier, les traitements fongicides ont
été jusqu'a récemment la seule méthode disponible pour lutter efficacement contre ce pathogene
(Caffi et al., 2010; Gessler et al., 2011). L'application de cuivre a montré son intérét pour lutter contre
la maladie (Millardet, 1886). Ce produit minéral est resté la seule matiére active utilisée contre la
maladie pendant des décennies jusqu'a la seconde guerre mondiale (Arnaud and Arnaud, 1931;
Branas, 1940; Capus, 1910b; Viala, 1893). Deés lors de nouvelles matiéres actives de synthese ont été
développées (Dubos, 1999; Roussel, 1958). Cependant, I'utilisation systématique de certains de ces
produits chimiques a entrainé une résistance des populations du mildiou (Chen et al., 2007; Delmas
et al., 2017), réduisant ainsi I'efficacité d'un nombre croissant de fongicides (Gessler et al., 2011). La
résistance génétique des variétés de vigne apparait alors comme une alternative efficace. Elle est au
cceur de la sélection variétale actuelle en France et a I'étranger pour limiter, retarder ou empécher le
déroulement du cycle infectieux de I'agent pathogene (Delbac et al., 2019). Ces cépages de vigne
résistants sont en cours d'implantation dans le vignoble (Guimier et al., 2019).

4) Guignardia bidwellii (Fungi, Ascomycota)

Le black-rot a été signalée pour la premiere fois en France dans I'Hérault en 1885 (Viala, 1887). La
maladie s'est par la suite propagée assez rapidement pour atteindre le vignoble bordelais en 1888
(Cazenave, 1889). L'agent responsable est un champignon qui affectionne l'eau libre pour le
déroulement de son cycle biologique (Dubos, 1999). A ce titre on retrouvera la maladie
essentiellement dans les vignobles a climat pluvieux dont le sud-ouest (Davy et al., 2015). Les effets
du pathogéne sont faibles sur les feuilles et les rameaux mais peuvent entrainer des destructions
completes de grappes (Cazenave, 1889; Viala, 1887). La perte de récolte peut atteindre plus de la
moitié de la récolte (Viala, 1887). C'est ainsi que la lutte contre ce pathogéne s'est imposée et a été
rendue possible a I'aide du cuivre (Cazenave, 1889). La lutte conjointe avec le mildiou, grace a la
méme matiére active efficace, limite la maladie (Arnaud and Arnaud, 1931; Branas, 1940; Capus,
1910a). Aprés 1950, de nouvelles matiéres actives de synthése seront expérimentées et validées
contre la maladie (Roussel, 1958). Ces produits seront communs a ceux de la lutte contre le mildiou
et I'oidium et le raisonnement de cette maladie passera au second plan (Dubos, 1999). Néanmoins,
de nos jours, la maladie ressurgit avec le développement et I'implantation des nouveaux cépages
résistants au mildiou et a I'oidium mais qui ne sont pas porteurs de genes de résistance controlant les
infestations de black-rot (Guimier et al., 2019).
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5) Lobesia botrana (Lepidoptera, Tortricidae)

L'eudémis de la vigne (Fig. 1c) est détectée pour la premiére fois en France en 1890 puis en 1891 en
Gironde (Thiéry, 2008). Les premieres attaques importantes d’eudémis en France sur la vigne datent
de 1907 en Provence puis en 1911 en vignoble bordelais (Thiéry et al.,, 2015). L’insecte est
actuellement en expansion dans le monde et colonise les vignes du continent américain depuis 2010
(Etats-Unis, Chili et Argentine) (Gilligan et al., 2011; Lépez Plantey et al., 2019; Varela et al., 2010).
L'arrivée de I'eudémis va supplanter les autres tordeuses autochtones, cochylis et pyrale, qui étaient
les ravageurs principaux a I'époque (De la Blanchiére, 1876; Thiéry et al., 2015).

L'insecte effectue plusieurs cycles reproducteurs par an (le nombre variant selon la latitude, en
général 2 dans la moitié nord de la France et 3 voire 4 au Sud) (Delbac and Thiéry, 2016; Thiéry,
2008). Les dégats directs de l'insecte se caractérisent par la destruction des boutons floraux puis des
baies de raisin jusqu'a la vendange (Delbac and Thiéry, 2016), pouvant conduire a la destruction
totale de récolte (Fermaud et al., 2016). Les blessures générées sur les baies par les larves favorisent
également le développement de plusieurs champignons pathogénes de la grappe, comme i)
Botrytis cinerea, responsable de la pourriture grise (Fermaud and Le Menn, 1989), et ii) Aspergillus
niger ou A. carbonarius, responsables de pourritures noires productrices d’ochratoxine A (Cozzi et
al.,, 2006). La lutte contre cet insecte va s'imposer rapidement et sera réalisée via divers produits
d'origine naturelle ou de la chimie minérale qui seront les premiers insecticides utilisés au vignoble
durant la saison végétative (Capus and Feytaud, 1910). Ces produits seront utilisés durant plusieurs
décennies avec des restrictions pour certains (arséniates) suite a leur action sur la qualité des vins
(Balachowsky and Mesnil, 1935; Feytaud, 1914, 1927). Les insecticides de synthése se développeront
des la fin de la deuxieme guerre mondiale (Chaboussou, 1958). La généralisation de leur utilisation va
entrainer des effets négatifs, notamment cela va générer le développement des acariens ravageurs
tétranyques dont leurs ennemis naturels ont été éliminés (Rambier, 1958). De la vont apparaitre une
génération de produits phytosanitaires, les acarides, qui vont é&tre sur-utilisés jusqu'a la fin du 20°
siecle (Stockel, 2000). Malgré ces effets non-intentionnels, la lutte contre l'eudémis se réalise
essentiellement avec des traitements insecticides bien que ceux-ci n'assurent pas une élimination
totale des infestations (Civolani et al., 2014; Fermaud et al., 1993; Thiéry, 2005). On observe méme
I'apparition de phénomenes de résistance a certains produits insecticides (Civolani et al., 2014). De
nouvelles techniques vont se développer dans différents pays européens telle la confusion sexuelle
dans les années 80-90 (Roehrich and Schmid, 1979; Stockel et al., 1994). Cette technique est en
pleine expansion contre les tordeuses de la grappe dans tous les vignobles (Thiéry and Delbac, 2011).
Plusieurs innovations sont en cours pour l'améliorer (Thiéry et al., 2019). Actuellement le
raisonnement de la gestion des ravageurs est d'abord dirigée contre |I'eudémis dans la bordelais qui
reste le premier ravageur d'importance qui ne soit pas de quarantaine (Delbac et al., 2006).

6) Stictocephala bisonia (Hemiptera, Membracidae)

La cicadelle bison est d'origine nord américaine, introduite en France suite au commerce de bois post
crise phylloxérique (Boulard, 1978). Les premiers signalements de cet insecte remontent a 1918 dans
le sud-est de la France (Hérault) (Lallemand, 1920). Sa présence dans le sud-ouest remonte a 1958
(Boulard, 1978). Les dégats de cette cicadelle polyphage concernent la vigne, mais aussi les peupliers,
les saules, les vergers et d'autres essences. Cet insecte bien que présent ne pose pas de probléme
particulier au vignoble en France. Il n'est méme par référencé comme ravageur secondaire dans le
dernier bilan sanitaire global réalisé pour la région de bordeaux (Delbac et al., 2015a).
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7) Scaphoideus titanus (Hemiptera, Cicadellidae) et Flavescence dorée de la vigne (Mollicute,

Acholeplasmatales)

Le phytoplasme de la Flavescence dorée (FD), qui génere une maladie grave de dégénérescence de la
vigne, est la premiére Jaunisse de la vigne décrite en France dans la région de I’Armagnac (Gers) en
1952 (Schvester et al., 1961). La premiére manifestation de la maladie dans la zone est estimée vers
1948 (Hévin et al., 1978). La diffusion de la maladie a grande distance se fait par le transport de
matériel végétal contaminé des bois de greffons ou de porte-greffes (Caudwell, 1988). Mais
beaucoup de critéres de la dispersion et de la dissémination de la maladie a plus courte distance,
notamment intra et inter-parcellaire, laissaient supposer une transmission par voie aérienne, c'est a
dire une vection via insecte (Schvester et al., 1961). Le réle de Scaphoideus titanus (Fig. 3b) comme
insecte vecteur de la FD a alors été confirmé (Schvester, 1963). Cet insecte a été signalé en France
pour la premiere fois en 1958 dans le vignoble de Bordeaux et du sud-ouest (Bonfils and Schvester,
1960). Cet insecte est originaire du nord-est des Etats-Unis et du sud-est du Canada et a été
probablement importé accidentellement lors de la crise phylloxérique (Maixner, 1992). Une seule
introduction serait a l'origine de la grande majorité des populations européennes (Papura et al.,
2012). Cette espece univoltine (Chuche and Thiéry, 2014), représentait un nouveau taxon pour la
France car elle n’était pas encore répertoriée en 1952 par Ribaut qui a écrit la premiére Faune de
France des cicadelles (Della Giustina et al., 1989). L'h6te préférentiel de S. titanus est Vitis riparia
(Chuche and Thiéry, 2014; Della Guistina, 1996; Lessio et al., 2007). Dans son bassin d’origine mais
aussi en Europe, les adultes de l'insecte migrent des vignes sauvages en bordure de parcelles vers les
vignes cultivées (Lessio et al., 2014; Maixner, 1992; Pavan et al., 2012). Le fait que cette cicadelle soit
inféodée uniquement aux Vitis laissait envisager la faible possibilité du transport de la maladie sur
vigne a partir d’autres hotes réservoirs (Schvester et al.,, 1962). On supposait ainsi que le
phytoplasme avait été introduit depuis I’Amérique du nord (Maixner, 1992) mais des travaux récents
ont démontré le contraire (Malembic-Maher et al.,, 2020). Les plantes sauvages autochtones
d'Europe constituent le réservoir originel du pathogene : le phytoplasme a été transmis a la vigne
grace aux insectes depuis I’'environnement paysager a partir des aulnes via Oncopis alni (Hemiptera,
Cicadellidae) (Maixner et al., 2000) mais aussi des clématites via Dictyophara europea (Hemiptera,
Fulgoridae) (Filippin et al., 2009). Le phytoplasme responsable de la FD fait partie du groupe dit de la
“Jaunisse de I'orme” (Seemdiller et al., 1998). Cette maladie présente trois groupes génétiques :
vectotype 1, vectotype 2 et vectotype 3 que l'on retrouve sur l'aulne et la clématite (Malembic-
Maher et al., 2020). Néanmoins les deux hémiptéres vecteurs initiaux, O. alni et D. europea, ne
représentent actuellement qu'un risque minime dans la vection actuelle de la maladie car I'épidémie
de FD ne sévit sur la vigne que depuis l'introduction de S. titanus (Malembic-Maher et al., 2020). Des
essais de transmission artificielle de la FD avaient été tentés avec d'autres hémiptéres inféodés au
genre Vitis, dont une majorité de cicadelles : aucun résultat positif n’avait été observé, renforcant le
role primordial de S. titanus dans la vection de la FD a la vigne (Carle and Moutous, 1967). Toutefois
la transmission du pathogéne a pu étre démontré depuis en laboratoire pour Euscelidius variegatus
(Hemiptera, Cicadellidae) de feve a feve et a d’autres plantes, ce qui interroge sur la possibilité
d'avoir d'autres vecteurs potentiels dans la nature (Caudwell, 1988).
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Figure 3 : Comparaison morphologique des larves de 1% stade de Phlogeotettix cyclops (a) et
Scaphoideus titanus (b) (crédit : Julien Chuche, INRAE).

En conditions naturelles, il n’y a jamais de pullulation de S. titanus susceptible de produire des dégats
directs (Schvester et al., 1962). La nuisibilité de cette espéce se résume alors aux dégats indirects que
sont la transmission de la FD. La maladie entraine elle une perte de récolte considérable et les dégats
sont irréductibles voire permanents (Schvester, 1969). Au niveau de la qualité, s’il y a une coulure
tardive, la pulpe fibreuse et compacte devient amere et inutilisable (Caudwell, 1965). La croissance
des plantes est inhibée et celles-ci ne font plus aucune réserve. Le non-aoltement pose également
un probléme de taille hivernale (Caudwell, 1988). La menace d’épidémie est permanente en cas de
présence de la maladie (Caudwell et al., 1974). Comme il n’y a pas de procédé de lutte directe contre
les phytoplasmes et donc contre la FD, la lutte se résume essentiellement a des mesures
prophylactiques rendues obligatoires par décrets ministériels et arrétés préfectoraux : i) I'arrachage
des parcelles abandonnées et des ceps contaminés car ils constituent une réserve de |'agent
pathogéne susceptible de faire repartir I'épidémie (Caudwell et al., 1974) ; ii) la rupture du cycle
plante-vecteur du phytoplasme que seule une lutte insecticide permet d’enrayer (Sforza, 1998).
Cette lutte insecticide est collective et conduite a I'aide de trois interventions : la premiére trente
jours apres le début des éclosions vise les larves (Fig. 3b), suivie a 15 jours par la seconde (Rouzet,
1987) et la troisieme contre les adultes et les éclosions tardives en ao(t (Ferron, 1996). Toutefois des
aménagement sont permis par dérogation lors de la mise en place par les viticulteurs de Groupement
de défense contre les organismes nuisibles (GDON) a I'échelle territoriale locale (Chuche et al., 2015).
L’arrivée de la FD a de toute fagon remis en cause la mise en pratique de la lutte raisonnée (Blanc,
1999) et I'ensemble des pratiques phytosanitaires viticoles (Chuche and Thiéry, 2014). Tous les
schémas décisionnels de la lutte contre les ravageurs doivent prendre en compte cette nouvelle
contrainte réglementaire (Delbac et al., 2006). En effet, la répétition des traitements insecticides au
cours de lI'année entraine une disparition des auxiliaires et la remontée de certains ravageurs
(Caudwell et al., 1974; Delbac et al., 2005; Moutous and Fos, 1977).

8) Argyrotaenia ljiungiana (Lepidoptera, Tortricidae)

L'eulia est un papillon dont le cycle biologique est proche de celui de I'eudémis (Galet, 1982). Cet
insecte n'a été détecté en France que depuis les années 1950 dans le sud-est. Cette espéce n'est
devenue une espeéce viticole que depuis peu en Europe (Bovey, 1979). L'eulia s'attaque au feuillage
au début de son stade larvaire a proximité du lieu ou son ceuf a été pondu, puis migre vers les
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grappes favorisant ainsi le développement de la pourriture grise en fin de saison (Anonymous, 2002).
En France, c'est surtout en Alsace que I'espéece est observée (Thiéry et al., 2001). En Gironde, |'espéce
est peu présente par rapport aux autres tordeuses, I'eudémis ou la cochylis (Delbac et al., 2013,
2015b). A ce titre elle se maintient a I'état de trace dans le vignoble (Fermaud et al., 2013) et ne
nécessite pas de lutte particuliere.

9) Metcalfa pruinosa (Hemiptera, Flatidae)

Le flatide pruineux est observé pour la premiere fois dans la région Provence Alpes Cote d’Azur en
1985 (Della Giustina, 1986). Il a fait son apparition en 2006 dans le vignoble bordelais (Davidou et
al., 2014). L'impact de cet insecte sur la vigne semble tres limité (Davidou et al., 2014). Les niveaux de
populations de l'insecte, maitrisés par des lachers du parasitoide larvaire Neodryinus typhlocybae
(Hymenoptera, Dryinidae) (Malausa et al., 2003), sont en voie de diminution depuis 2012 et
deviennent anecdotiques actuellement en Gironde (Delbac et al., 2013; Thiéry et al., 2017).

10) Ephestia parasitella (Lepidoptera, Pyralidae)

Cette pyrale est une espece couramment observée a la vendange en Italie et en Géorgie. Elle a été
pour la premiére fois signalée en France dés 2006 en Pessac-Léognan (Bordeaux) (Xuereb et al.,
2003). Cette pyrale a été a nouveau observée a de trés faibles pourcentages a la vendange en 2009
dans le méme secteur sur Villenave d’Ornon et en 2010 sur le secteur de Pauillac (Personal data).

11) Phlogotettix cyclops (Hemiptera, Cicadellidae)

Cette cicadelle ampélophage a été identifiée dans le vignoble bordelais (Gironde) pour la premiére
fois sur la vigne en 2009 (Chuche, 2010). Cette espéce avait déja été observée en 1987 en France
dans le sud-est (Della Giustina et al., 1989). L'insecte ne présente pas de potentiel de vection de
phytoplasme (Jarausch et al., 2001). Néanmoins sa présence peut entrainer des risques de confusion
avec Scaphoideus titanus en raison de sa forte ressemblance au stade larvaire (Fig. 3), et ainsi
conduire a une mauvaise évaluation des niveaux de population du vecteur de la Flavescence dorée
(Chuche, 2010). Néanmoins, cette nouvelle espéce n'a plus été détectée dans le vignoble (Delbac et
al., 2013).

12) Drosophila suzukii (Diptera, Drosophilidae)

Originaire d'Asie, cette mouche a été détectée en France en 2009. Elle a été observée en Gironde en
2011 dans le vignoble (Rouzes et al., 2012) et les premiers dégats sur le raisin en 2013 (Delbac et al.,
2014). Depuis, elle est suspectée d'étre a l'origine de I'épidémie de pourriture acide qui a affectée
I'ensemble du vignoble bordelais en 2014 (Delbac et al., 2017). Elle est maintenant clairement établie
dans le paysage viticole et nécessite la vigilance des viticulteurs par l'intermédiaire de mesures
prophylactiques (Delbac et al., 2020).

13) Pinot Noir Grapevine Virus (Virus, Betaflexiviridae)

Ce virus, PNGV, est transmissible par l'agent responsable de I'érinose Colomerus vitis (Acari,
Eriophyidae). Il a été récemment identifié en France en 2014 (Gironde) (Beuve et al., 2015). Signalé
pour la premiére fois en Italie en 2012, ce virus exprime des symptomes proches a similaires a ceux
de I'enroulement de la vigne (Beuve et al., 2018). Il est en cours de surveillance (Comm. Pers. T.
Candresse).
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14) Orientus ishidae (Hemiptera, Cicadellidae)

Cette cicadelle a été identifiée en 2015 en Gironde sur la vigne (Thiéry et al., 2017). L'insecte a
également montré sa capacité en laboratoire a transmettre la FD sur plante modele, mais il présente
néanmoins de trés faibles capacités potentielles de transfert de la maladie a la vigne (Desqué et al.,
2019). Il est en cours de surveillance (Comm. Pers. S. Malembic-Maher).

15 & 16) Parthenolecanium persicae (Hemiptera, Coccidae) & Pseudococcus viburni (Hemiptera,

Pseudococcidae)

Jusqu'en 2015, seulement deux espéces de cochenilles, Parthenolecanium corni et Neopulvinaria
innumerabilis (Hemiptera, Coccidae), étaient recensées en Gironde et aucune cochenille farineuse
(Hemiptera, Pseudococcidae) (Delbac et al., 2013, 2015a). Depuis la cochenille farineuse
Pseudococcus viburni a été signalée en 2016 pour la premiere fois en France dans le bourgeais-
blayais (Gironde) (Binet et al., 2018a). Parthenolecanium persicae a, elle, été détectée en 2017 dans
le libournais (Gironde) (Binet et al., 2018a). Il semble que cette derniere espece était présente
initialement, masquée en raison de confusion d'identification avec P. corni. Jusqu'a présent, les
stratégies de lutte contre les cochenilles, dont la lutte insecticide était jugée peu efficace, étaient
limitées aux zones trés localisées présentant de fortes populations (Davidou and Delbac, 2014) ; la
régulation naturelle étant méme préférée a la lutte insecticide (Delbac et al., 2015a). Ce concept
risque d'étre remis en cause par la détection de ces deux nouvelles espéces d'autant que de
nombreuses virus de I'enroulement de la vigne présents en France sont en général transmissibles par
les cochenilles (Laveau and Lusson, 2015).

B. Quelles seront les problématiques de risques invasifs a l'avenir pour le vignoble
bordelais ?

Un inventaire non exhaustif des espéces invasives potentielles peut étre dressé en fonction
du risque de leur introduction dans le vignoble bordelais, soit en raison de la proximité géographique
des pays limitrophes ou celles-ci sont installées, ou soit de leur présence déja signalée dans d'autres
régions viticoles en France. On peut les regrouper en trois classes d'organismes.

1) Virus

Il y a 87 virus sur la vigne, 57 sont européens et 28 non européens, et 3 d'origine inconnue (Bragard
et al.,, 2019). Pour les virus non-UE, 15 virus risquent d'avoir un impact sur la vigne en cas
d'introduction. Ce sont des virus avec une capacité de vection par nématode ou insecte. On trouve
par exemple le Grapevine vein clearing virus (GVCV) dont le vecteur potentiel est inconnu (mais
transmission via cochenilles ou pucerons pour le genre Badnavirus dont fait partie ce pathogene), ou
le Grapevine red blotch virus (GRBV), de la famille des Geminiviridae, vectée par une cicadelle
membracide (Spissistilus festinus). Cette membracide n'est pas présente en France ni en Europe
(https://fauna-eu.org/ consulté le 01/04/2020) contrairement a sa cousine de la méme sous-famille
des Smiliinae et de la méme tribu des Ceresini : Stictocephala bisonia (Lallemand, 1920). A noter que
le GRBV se trouve également sur un hote végétal alternatif, Rubus sp. Ce genre d'hote est tres
présent autour des parcelles de vigne en France (notamment en Gironde et en Alsace) (Binet et al.,,
2018b; Delbac et al., 2020).
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2) Bactéries

Philaenus spumarius (Hemiptera, Aphrophoridae) a été identifié€ en 2015 dans le vignoble de
Bordeaux (Thiéry et al., 2017). Cet insecte est un des vecteurs de la maladie responsable des
épidémies de Xylella fastidiosa sous-espéce pauca (Xanthomonadales, Xanthomonadaceae) qui
affecte les oliviers en Italie (Saponari et al 2014). Cette espéce est aussi un vecteur potentiel pour la
vigne de la maladie de Pierce (Xylella fastidiosa sous-espéce fastidiosa), comme beaucoup d'autres
hémipteres (Redak et al., 2004). Cette souche qui affecte la vigne est présente en Europe depuis
2016 en Allemagne et 2017 en Espagne (Godefroid et al., 2019). Les modeles climatiques de
prévisions des conditions d'adaptation du pathogene place I'Europe du sud comme une zone
climatique trés favorable a l'installation de la sous-espéece fastidiosa, notamment pour le pourtour
méditerranéen, néanmoins un peu moins favorable pour la région de Bordeaux (Godefroid et al.,
2019). Elle reste a ce titre tres surveillée (Thiéry et al., 2017).

3) Insectes

Les Pyralidae sont parmi les papillons les plus problématiques a court terme, notamment
Cryptoblades gnidiella qui provoque de sévéres dégats dans le sud-est de la France depuis sa
découverte en 1999 (Stef, 2015). Cette espece polyphage et grégaire provoque de gros dégats au
vignoble en Italie ou elle s'est propagée initialement et nécessite des traitements insecticides
spécifiques (Bagnoli and Lucchi, 2001). Elle se nourrit de I'ensemble des constituants de la grappe et
provoque parfois des pertes supérieures a la moitié de la récolte (Stef, 2015). Elle est surtout
problématique car il est difficile de I'observer avant la période de la vendange ol les dégats sont
soudainement spectaculaires.

Un autre papillon pourrait poser probleme, la mineuse des feuilles Antispila oinophylla (Heliozelidae).
Cette espece n'est pas présente en France mais fait I'objet d'une surveillance (Thiéry et al., 2017). Les
attaques de cet insecte détecté en 2007 en ltalie peuvent étre spectaculaire avec parfois la totalité
du feuillage des ceps d'une parcelle de vigne touchés (Duso et al., 2011).

Au sein des hémipteres, Jacobiasca lybica et Erasmoneura vulnerata de la famille des
Cicadellidae, sont les ravageurs du feuillage qui sont le plus a risques. La premiere, J. lyica est
présente naturellement en Espagne (Ramirez-Davila and Porcayo-Camargo, 2008) et en Italie (Delrio
et al., 2001). Cette espece polyphage pique les nervures provoquant le dessechement des feuilles de
vigne et peut provoquer leur chute (Della Giustina et al., 1989). La deuxiéme, E. vulnerata est une
espece d'origine nord américaine qui a été identifiée en Italie en 2004 (Duso et al., 2019). Elle réalise
des piglres au stade larvaire mais aussi adulte dans le limbe des feuilles provoquant une diminution
du feuillage actif et éjectant des feces qui peuvent altérer la qualité du raisin.

Toujours chez les hémipteres, la punaise diabolique, Halyomorpha halys, de la famille des
Pentatomidae est originaire d'Asie. Cette espéce trés polyphage provoque des dégats importants sur
de nombreuses cultures, y compris la vigne (McPherson et al., 2017). Les dégats peuvent étre directs
par piqlres sur le raisin entrainant la déformation et une perte de poids des baies (Smith et al.,
2014). On retrouve également des dégats indirects avec I'apparition de déviations aromatiques dans
le vin lors de la récolte des insectes avec la vendange (Mohekar et al., 2017). Cet hémiptére a été
détecté pour la premiére fois en Europe en 2004 au Lichtenstein (Anonymous, 2020). En France le
premier signalement remonte en 2012 en Alsace (Streito et al., 2014). Depuis l'insecte s'est propagé
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dans le pays et sa présence a été rapportée en 2018 en Gironde (Streito et al., 2020). Pour l'instant
aucun signalement n'a été réalisé sur la vigne a Bordeaux.

Chez les mouches, Zaprionus indianus (Diptera, Drosophilidae) a été détectée en 2016 dans le
sud-est de la France (Kremmer et al., 2017). Cette espéce représente un risque potentiel pour les
cultures de fruits dont la vigne (Joshi et al., 2014), notamment par son interaction avec D. suzukii
(Bernardi et al., 2017).
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Abstract

Studies at the landscape scale are important to understand insect population and community dynamics. Despite numerous
studies on the effects of landscape context on phytophagous insect communitics, few studies were conducted on fruit flies and
the seasonal variation in the effects of landscape context remains poorly explored. Here, we investigate how landscape compo-
sition affects Drosophilidae communities in vineyards and how these effects vary over time. To do this. we sampled Drosophili-
dae communities in 20 vineyards selected along a gradient of proportion cover of semi-natural habitats in the landscape over a
whaole year in southwestern France. We found an overall positive effect of increasing proportion of semi-natural habitats in the
landscape on abundance of drosophilid species but not on the rarefied species richness. We also found strong seasonal changes
in community composition with a major temporal differentiation between the two dominant species of the community, Dro-
sopdiila subobscura and Divosophila suzukii. Our study revealed that the composition of the Drosophilidae communities in vine-
yards is strongly influenced by the proportion of semi-natural habitats and the time of year. Our results suggest that the variation
in space and time of key resources such as host plants or overwintering habitats in the landscape is a key factor affecting com-
munity composition of Drosophilidae in crops.

i@ 2020 Gesellschafi fiir Okologic. Published by Elsevier GmbH. All rights reserved.

Keywords: Drmsophibidae; Grapevine; Biodiversity analysis; Community ecobogy: Sen-namral habiat; Landscape

Introduction & Bailey, 2010), insects (Ellis, Feltham, Park, Hanley &
Goulson, 2017) and spiders (Clough, Kruess, Kleijn &
Tschamike, 2005). These habitats provide key resources for
these organisms such as nesting or overwintering sites, refu-

Agricultural intensification manifested by the intensive
use of agrochemical inputs, the fragmentation of semi-natu-

ral habitats or low crop diversity is a major factor affecting
biodiversity dynamics in agricultural landscapes. Semi-natu-
ral habitats like grasslands, forests or hedgerows, are often
seen as key habitats for a wide range of animal species such
as for birds (Miihlner, Kormann, Schmidt-Entling, Herzog

*Cormesponding authar.
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ges from disturbance, as well as food or host sources
(Rusch, Valantin-Morison, Sarthon & Roger-Estrade, 2010).
It is now well demonstrated that exploring how landscape
structure, both in terms of composition and configuration.
affects population and community dynamics in agricultural
landscapes provides relevant information about how species
exploit their resources and disperse through their environ-
ment (Fahrig et al., 200 1)

1:430u 1 79 LMD 2020 Gesellschafi fisr Okologie. Published by Elsevier GmbH. Al rights reserved.
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Annexe 3 : DELBAC L., RUSCH A., THIERY D., 2020. Temporal dynamics of Drosophila suzukii in
vineyard landscapes. Entomol. Gen. 40, 285-295.
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Abstract: Drosophiles kil & an mvasive pest which became a sevious threat to stone and berry fruit production in
Enrope. Knowledge about the host range of this pest and the effect of the succession of available hosts over time is however
lacking in vineyard landscapes. Char study aimied io evaluate the host range of D seewki throughout the year m a vineyands
fomi 1 area. We | egg deposition and emergence on nine wild and cultivated plant species sampled in twenty
wineyand landscapes durmg two years. The tiemporal dymamics of 0. suznkil presence was observed on five fruit species
{ Fixcume athum L., Prumes ovinm L, Seohrcas migne L., Rubus fruticoses L. egge and Fitis vimifeno L. oc Merlot) with
different phenologies. Infestabions on host plants depended on the season and the proportion of other fnnis species m the
lanidscape around the vineyard plots. The data collected enabled us o provide estimates of the populstion dynamics among.
different hosts and genermations of the pest and to propose a patiern of temporal succession of host plant species adapted (o

our regional and agroecological context.

Keywornds: Spotted Wimg Drosophila, D

1 Introduction

Biological invasions currently cause major ecological and
coonomical impacts at the global scale (Arim et al. 2006
Ziska etal. 2011) and are particularly threatening the agri-
culural production sector (Biondi etal. 2018; Drechsler
et al. 2016; Lurgi et al. 20016; Sechens et al. 2017). One of the
major challenges in the management of invasive species is o
understand the spatiotemporal dynamics of the colonization
to be able o predict potential future area of establishment
and to provide operational guidelines for the management of
invasive species.

Since 2008 in Eorope, the Spotted Wing Drosophila,
Dresopdiile seenkil (Matsumura) (Diptera: Drosophilidae),
has invaded most western countries, originating from South-
East Asia, and now threatening the production of several
crops (Asplen et al. 20035). This species is a highly polypha-
gous pest attacking healthy fiwit before ripening, unlike other
drogophila which exploit ripe or post ripening fruits (Rota-
Seabelli et al. 2013). Apart from other fruit flies, the female is
able to pierce the hard skin of soft and stone fruit thanks to its
ovipositor making firuits unmarketable (Hamby et al. 2016).
The recent invasion of [ suzwkif resulted in yield losses that

© 2020 E. Schweizerbart’'sche Verlegsbuchhandung, 70176 Stutigar, Gemary
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dynamics, host moge

can reach 0% of the production for stone fruits and red ber-
ries (Baker et al. 2010; Lee et al. 200 1b). On grape, D szl
affects the harvest in quantity and quality since 2011 in sev-
eral European vineyards (Delbac et al. 2004, 20017; Kiehrli
etal. 2014; Linder et al. 20035; Marchand 2015; Marchesini
et al. 2004; Mori et al. 2004). The direct harmfulness of this
insect i linked to §ts unigue ability within its taxonomic
group to pierce the thick skin of the grape berry (Atallah
et al. 2014). Moreover, field and lab experiments confirm the
ahility of 0. suzukii to develop sour rot epidemics on its own
OF 35 3 pioneering specics to other Dvosaplila species asso-
ciated with sour rot epidemics (Toriarti et al. 2018; Rombaut
etal. 2017; Entling & Hoffmann 2020). Sour rot impacts the
chemical composition and quality of berries, must and wine
(Barata et al. 2001 1a, b, 2012) going as far as the rejection by
consumers of such wines (Campo et al. 2012). Drosophila
suzndii can thus be considered as a serious pest 1o grapes,
and rigorous sorting of the bunches are therefore necessary
to eliminate those affected by the discase and avoid these
qualitative alierations {Marchand 20135) leading to increased
production costs (Linder et al. 201 5).

The invasive and establishment success of I suesukil is
expected to be the result of new ecological active colonization,

wisw schwsizerbar. de
DT 181 TTZ020/0858 §4.95
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Annexe 4 : Signalement des espéces de Drosophilidae du vignoble en France

Signalement géographique
Région de Sud-ouest de la
Especes Bordeaux France France
Amiota alboguttata - - (6)
Chymomyza amoena - - (6)
Drosophila ambigua - - (6)
Drosophila bifasciata - (3) (6)
Drosophila busckii (1) - (6)
Drosophila hydei - - (6)
Drosophila immigrans (1) - (6)
Drosophila kuntzei - (3,5) (6)
Drosophila melanogaster (1, 2) (3) (6)
Drosophila simulans (1, 2) - (6)
Drosophila subobscura (1, 2) (3) (6)
Drosophila suzukii (2,4) - (6)
Drosophila testacea - (3,5) (6)
Drosophila transversa - (5) (6)
Drosophila tristis - (3) (6)
Gitona distigma - - (6)
Hirtodrosophila cameraria - (5) (6)
Phortica variegata - - (6)

(1) : Capy, P., David, J., Carton, Y., Pla, E., and Stockel, J. (1987). Grape breeding Drosophila communities in Southern France - short-range
variation in ecological and genetic-structure of natural-populations. Acta Oecologica-Oecologia Gen. 8, 435-440.

(2) : Delbac, L., Rouzes, R., Rusch, A., and Thiéry, D. (2017). Geographical area extension of Drosophila suzukii (Diptera: Drosophilidae) in
Bordeaux vineyards. IOBCwrps Bull. 128, 28-36.

(3) : Hardon, E., Burla, H., Gloor, H., and Ernst, F. (1952). Beitrag zur kenntnis der drosophila-fauna von sidwest-Europa. Z. Fox Indukt
Abstamm.- Vererbungslehre 84, 133-163.

(4) : Rouzes, R., Delbac, L., Ravidat, M.L., and Thiery, D. (2012). First occurrence of Drosophila suzukii in the Sauternes vineyards. J. Int. Sci.
Vigne Vin 46, 145-147.

(5) : Shorrocks, B. (1977). An ecological classification of European Drosophila species. Oecologia 26, 335-345.

(6) : Withers, P., and Allemand, R. (2012). Les Drosophiles de la région Rhone-Alpes (Diptera, Drosophilidae). Bull. Société Entomol. Fr. 117,
473-482.
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Annexe 5 : DELBAC L., RUSCH A., BINET D., THIERY D., 2018. Role of host plant distribution at the landscape
level on Drosophila suzukii (Matsumura) (Diptera: Drosophilidae) colonization in vineyards. In Abstract Booklet
Talks Posters SFEcologie2018 (Rennes, France: Société Frangaise d'Ecologie et d'Evolution), p.662

Landscape Ecology

Role of host plant distribution at the landscape
level on Drosophila suzukii (Matsumura)
(Diptera:Drosophilidae) colonization in
vineyards

Lionel Delbac * ', Adrien Rusch ', Delphine Binet *, Denis Thiéry '

! Unité Mixte de Recherche Santé et Agrofcologie du Vignoble — Institut National de la Recherche
Agronomigue @ UME 1065, Institut des Sciences de la Vigne et du Vin (I5VV) — France
? Samté de la vigne et qualit? du vin (3VQWV) — Institut National de la Recherche Agronomigue :

UMR4 1131, universitfde Strasbourg — — F rance

Insect movements are partly governed by landscape context and especially by abundance and
spatial configuration of host patches. Drosophila susuki (DS) is a polyvoltine invasive froit fly
species attacking several plants mcloding grapevine. Our study aims st analyzing how the
distribution of alternative host plants in the landscape affects the colonization of vineyard plots. We
selected 20 vineyards in Saint-Emilion area to build a gradient of landscape composition in terms
of alternative resources for DS. We digitalized the land use around each vineyard in a radius of 100
m and surveyed all patches of alternative resources. We calculated vanouos landscape composition
or configuration indices to quantify landscape context. Population monitoring of the flies was
carried out by: i) trapping adults along a gradient of distance to the edge at 4 dates in 20016: i)
sampling bunches at 4 different dates up to harvest and at different distances 10 the plot to
monitor infestation levels on grape. Drosophila suzukil accounts for half of the total number of
flies caught. We found a significant positive relationship between the distance to alternative host
plants in the landscape and the level of DS populations. The results were similar for cluster
mfestations with earlier and numerically supenior attacks of DS when the distance to host plants
was reduced. Our results suggest a significant flow of DS from alternative resources in the
landscape within the main crop vineyards. Additional analyses incorporating other landscape
variables as explanatory variables are in progress. This work should make it possible o define
more precisely areas at risks of high DS pressure and will therefore guide landscape scale
management strategy to limit the impact of DS on grapes.
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Titre : Effet de la succession temporelle des ressources végétales a I’échelle des paysages sur
les communautés de drosophiles. Cas d’étude en agrosystéme viticole suite a l'invasion par
Drosophila suzukii.

Résumé :

Drosophila suzukii est une espéce invasive, originaire d'Asie, qui a connu une expansion tres rapide depuis son introduction en 2008 en
Europe. Cette espéce pose de sérieux probléemes écologiques et agronomiques en s’attaquant a de nombreuses plantes hotes non-
cultivées ou cultivées comme le raisin. Elle est maintenant présente dans la communauté des Drosophilidae que I'on retrouve dans les
paysages viticoles. Cette communauté de drosophiles reste largement méconnue et aucune étude n'a été réalisée jusqu'a présent pour la
caractériser. Nous manquons également de données sur les effets de la fragmentation des ressources (sites d’hivernation, abris et
ressources alimentaires), dans I'espace et dans le temps, sur les dynamiques de populations de D. suzukii dans I'agrosystéme viticole. Pour
répondre a toutes ces lacunes, nous avons mis en place une étude observationnelle reposant sur un réseau de vingt parcelles de vigne
localisées dans le vignoble de Bordeaux le long de différents gradients de continuité spatiale des ressources. Nous avons cherché a évaluer
1) I'effet de la composition du paysage sur la structure de la communauté de Drosophilidae dans les paysages viticoles, 2) la dynamique
temporelle de D. suzukii sur les différentes espéces de plantes hotes sauvages présentes dans le paysage, et 3) I'effet de la distribution
spatiale et temporelle des ressources alimentaires sur les niveaux de populations du ravageur. Dans ce travail, nous avons montré que les
abondances des différentes especes de drosophiles retrouvées dans les vignes, et non leur richesse spécifique, dépendent positivement de
la proportion d'habitats semi-naturels dans le paysage environnant. Nous avons mis en évidence une différentiation temporelle entre les
deux especes dominantes de cette communauté, Drosophila subobscura en hiver et D. suzukii en été et en automne. Par ailleurs, nous
avons caractérisé la dynamique temporelle de D. suzukii sur cing fruits de plantes hotes présentent dans le paysage (gui, cerise, sureau
noir, mdre sauvage et raisin) qui assurent une continuité temporelle des ressources alimentaires a I'échelle de I'année. Néanmoins, nos
travaux montrent que la prise en compte de la distribution spatiale et temporelle de ces ressources alimentaires dans le paysage
n’améliore pas les qualités prédictives du modéle statistique cherchant a prédire les niveaux de population de I'insecte sur la base de
I'occupation des sols autour des parcelles viticoles. Ce travail a permis de démontrer qu'un ravageur invasif, qui integre une communauté
d'insectes natifs, peut s'implanter dans I'habitat sauvage en bordure de parcelles agricoles d'une région donnée en passant sur différentes
ressources au cours de son cycle biologique avant de s'attaquer a la plante cultivée. Ces approches d'écologie du paysage représentent des
leviers intéressants pour comprendre la dynamique des populations d'une nouvelle espéce invasive et permettre ainsi une éventuelle
définition de zones favorables a son abondance.

Mots clés :

Drosophila suzukii ; Paysage ; Vigne ; Ecologie ; Dynamique de population

Title : Effect of the temporal succession of plant resources at the landscape scale on drosophila
communities. Case study in wine agrosystem following the invasion by Drosophila suzukii.

Abstract :

Drosophila suzukii is an invasive species, native to Asia, which has expanded very rapidly since its introduction in 2008 in Europe. This
species poses serious ecological and agronomic problems by attacking the fruits of many non-cultivated or cultivated host plants such as
grapes. It is now present in the Drosophilidae community found in wine-growing landscapes. This drosophila community remains largely
unknown and no studies have been carried out so far to characterise it. We also lack data on the effects of resource fragmentation
(wintering sites, shelter and food resources), in space and time, on the population dynamics of D. suzukii in the wine-growing agrosystem.
To address all these shortcomings, we set up an observational study based on a network of twenty vineyard plots located in the Bordeaux
vineyard along different gradients of spatial continuity of resources. We sought to assess 1) the effect of landscape composition on the
structure of the Drosophilidae community in vineyard landscapes, 2) the temporal dynamics of D. suzukii on the fruits of different wild host
plant species present in the landscape, and 3) the effect of the spatial and temporal distribution of food resources on the pest's population
levels. In this work, we showed that the abundance of the different species of fruit flies found in vineyards, and not their species richness,
is positively dependent on the proportion of semi-natural habitats in the surrounding landscape. We highlighted a temporal differentiation
between the two dominant species of this community, Drosophila subobscura in winter and D. suzukii in summer and autumn.
Furthermore, we characterised the temporal dynamics of D. suzukii on five fruits of host plants present in the landscape (mistletoe, cherry,
black elder, wild blackberry and grape) which ensure temporal continuity of food resources on a year-round scale. Nevertheless, our work
shows that taking into account the spatial and temporal distribution of these food resources in the landscape does not improve the
predictive qualities of the statistical model seeking to predict the insect's population levels on the basis of land use around the vineyard
plots. This work has demonstrated that an invasive pest, which integrates a native insect community, can establish itself in the wild habitat
at the edge of agricultural plots in a given region by passing over different resources during its life cycle before attacking the cultivated
plant. These landscape ecology approaches represent interesting levers for understanding the population dynamics of a new invasive
species and thus enable the possible definition of areas favourable to its abundance.

Keywords :

Drosophila suzukii ; Landscape ; Grapevine ; Ecology ; Population dynamic
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